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CHROMOSOMENRINGE IN PISUM UND 
IHRE MUTMASSLICHE GENETISCHE 

BEDEUTUNG 

VON ARTVR HÅKANSSON 

LUND 


I N den letzten Jahren wurde die Erbse seitens verschiedener Forscher 
zum Gegenstand eiiier genetischcn Analyse gemacht. Betreffs der 
Koppelungsverhältnisse der hisher untersuehten (iencn isl man dabei 
zu Ergebnissen gelangt, die mit der von den Dro.?op/ii7«-Forschern 
ausgebauten (diromosomenlheorie der Vererbiing weniger gut in Ein- 
klang gebracht werden können. Solche Abweichungen von dem 
Drosophila-Schema sind das Vorkommen von mehr iinabhängig von 
einander spaltenden Genen oder Koppelimgsgruppen als die haploide 
Chromosomenzahl (sielie z. B. Sverdrup 1927) und das eigentiiinliche 
Verhällnis, dass die gleichen Genen in verschiedenen Kreuzungen ver- 
sehiedenen Koppelungsgrad zeigen (Hammarlund 1923, 1927 — 28, 
Rasmusson 1927 — 28). 

Grosses Aufsehen haben die Befunde Hammarlunds (1. c.) iiber 
die Koppelungsverhältnisse der Genen A (= Grundfaktor fiir Bliiten- 
farbe, verursacht violette Bliiten) und (ip (—Faktor fiir griine Hiil- 
sen) erregt. Diese (lenen waren in den meisten von ihm untersuehten 
Linien von einander frei, in einer Linie (die K-Linie) waren sie aber 
stark gekoppelt. Bei der Kreuzung von violettbliitigen, grunhulsigen 
Pflanzen einer der ersten Linien (die F-Linie) mit weissbliitigen, 
gelbhiilsigen Doppelrezessiven bekam er Spaltung im Zahlenverhält- 
nis 9 : 3 : 3 : 1, in der Kreuzung K-Linie X doppelrezessiver Typus aber 
einen so grossen Oberschuss von violettblutigen, grunhiilsigen und 
weissbliitigen, gelbhiilsigen Pflanzen, dass es offenbar war, dass die 
Genen A und Gp hier so stark gekoppelt waren, dass die Gametenfre- 
quenz sich 63 : 1 : l : 63 statt 1 : 1 : 1 : 1 näherte. Durch besondere 
Kreuzungen zeigte Hammarlund, dass die Faktoren fiir violette Bliiten 
und fiir griine Hiilsen in der K-Linie die gleichen sind wie in der 
F-Linie, wodurch die Vermutung hinfällig wurde, dass in den beiden 
Linien die gleiche phänotypisehe Wirkung von verschiedenen Genen 
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hervorgerijfen wird. Die Faktoren A iind Gp sind also teils frei (F- 
Linie), teils stark gckoppelt (K-Linie). 

An Versuchcn diese Eigenlumliehkeit zu erklären hat es nicht ge- 
fehlt. Hammarlund selbst ist der Meinung, dass es, wenn man sich 
der Chroniosomenlheorie ohne Vorbehalt anschliesst, notwendig ist 
das Vorhandensein eines besonderen Gens, K, zu postulieren, das die 
Koppelung der fraglichen Genen beeinflusst. Bei der Annahme, K ver- 
iirsache die freie Kombination, k die Koppelung, stosst man aber auf 
Schwierigkeiten die Kreuzungsergebnisso zu erklären, wenn man nicht 
gleicbzeitig annimml, dass K mit den anderen Genen gekoppelt ist 
(Hammarlund 1927 — 28, S. 824 — 325). Verschiedene Forscher haben 
auch vermutet, dass A und Gp in der F-Linie eigentlich lose gekoppelt 
sind, also wie in der K-Linie im gleichen Chromosom liegen, und dass 
ein Gen, ev. mil A und Gp gekoppelt, die Koppelung beeinflusst. Ich 
will dazu bemerken, dass man sich auch denken kann, die Genen 
liegen in beiden Linien im gleichen Chromosom, aber an verschiedenen 
Stellen, in der F-Linie also sehr weit auscinander, in der K-Linie 
näher. Die verschiedene Koppelung wäre dann nicht durch ein Gen, 
sondern durch verschiedene Abstände bedingt. Andere Forscher such- 
ten die Befunde mit der Chromosomentheorie durch die Annahme in 
Einklang zu bringen, dass A und Gp in der F-Linie in verschiedenen 
und in der K-Linie im gleichen C.hromosom lägen, dass also in der 
K-Linie eine Translokation von einem Chromosomsegment von einem 
Chromosom zu dem anderen stattgefunden habe. Andere meinen, die 
Ergebnisse Hammarlund’s seien mit der Chromosomentheorie un- 
vereinbar. 

Ein genaues Studium iiber den Verlauf der Reduktionsteilung bei 
der Erbse könnte möglicherweise, so glaubte ich, Verhältnisse zutage 
bringen, die die mit der (Chromosomentheorie scheinbar unvereinbareu 
'Fatsachen erklären wurden. Ich habe also eine Untersuchung des Ma- 
terials von Hammarlund begonnen, das mir gutigst zur Verfiigung 
gestelll worden ist. Die Erbse ist Fixiermittel gegeniiber etwas launen- 
haft, ich habe jedoch im letztverflossenen Sommer gute Fixierungen 
von mehreren Formen bekommen, so dass die Reduktionsteilung in 
den Pollenmutlerzellen studiert werden konnte, Dabei zeigte es sich, 
dass verschiedene Pflanzen betreffs des Verhaltens ihrer Chromosomen 
in der heterolypischen Meta- und Anaphase verschieden waren. Bei 
der Mehrzahl waren die vierzehn Chromosomen zu sieben Doppel- 
chromosomen vereint, bei den anderen waren nur funf Doppelchromo- 
somen vorhanden, vier Chromosomen traten zur Bildung eines grösse- 
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ren Chromosamenkomplexes zusainmen, der meist wie ein ges< ]il()sse- 
ner Ring aussah. Es ist allerdings notwendig, dass die Fixierung eini- 
germassen gul gciungen ist, dcnn sonst sind dio Chroinosoinon zii stark 
kontrahiert und liegen zii dicht gedrängt, uin das Vorhandensein des 
Ringes konstalieren zu köniien. Ain doutlichsten isl der Ring am Ende 
der Metaphase, wenn dio Chromosomen langgestreokl sind, zii selien. 



Fig. 1 — 4. — Heterotypischc Metaphase von 1: der K-Linie. — 2 a und b: der F-Linie. 

- 5 a und b: der Pflanzc 439/2 aus der Kreuzung K-Linie x ^'-Linie. — 4 a und 
b: der Pflanze 439/3 aus h\ der Kreuzung K-Linie x F-Linic. (Vergr. 2000.) 

In der freien wie in der gekoppelten Linie habe ich nur sieben 
Gemini beobachlet. Drci Vegetationsperioden hal)e ich Material ge- 
sammelt, niemals habe ich aber Ringbildung der Chromosomen gefun- 
den. Irgend eine Verschiedenheit im Aussehen oder Verhalten der 
Chromosomen in den beiden Linien hal>e ich nicht mit Sicherheit kon- 
statieren können. Fig. 1 — 2 zeigen die Chromosomen währcnd der 
heterotypischen Metaphase. Wie ersichtlich haben die Gemini meist 
einen ziemlich komplizierten Bau, bilden seJten cinfache Ringe, son- 
dem die gepaarten Chromosomen sind in verschiedener Weist^ in Kon- 
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takt (siehe auch Fig. 6). Ich beabsichtige nicht hier éine nähere 
morphologische Analyse der Gemini-Formen zu liefern. Sie zeigen 
Ähnlichkeiien mit den »Staurosomen» von Allium ursinum (Chodat 
1925) oder anderen Liliaceen. Das Vorhandensein von wahren Chias- 
mcn in den Chromosomen habe ich noch nicht konstatiert, werde aber 
meine Aufinerksamkeit darauf lenken. Im Tierreich sind solche komp- 
lizierte »Teträden» häufig. Individuelle Verschiedenheiten im Aussehen 
der Gemini sind, wie es scheint, vorhanden, die Form jedes Geminus 
ist aber nicht konstant, sondern variiert etwas. Zwei Gemini sind doch 

ir^¥pt 

8 

? f ^ > 

Kig. 5 - 8. 5: heterotypische MetapUase von 439/8. — €: die Chromosomen in einer 

heterotypischen Metaphase der K-Linic. — 7: dcsgl. der 439/3. — S: Anaphasechroroo- 
somcn der F-Linie. (Vergr. 2000.) 

ringrörmig, mit keinen oder iiiir iindeiillichen Querarmen, eines hal 
gewöhnlich grosse Queranne, die anderen haben meistens einen, selte- 
ner zwei Querarme» deren (irös.se variiert, die jedoch gewöhnlich ziem- 
lich klein sind. Das Aiiseinanderweichen gepaarter Chromosomen zeigt 
Fig. 8. Die C.hromosomen sind hierbei ol‘t sehr langgestreckt. 

Material von zwei der iinU*rsiichten Pflanzen der Fa-Generation 
aiis einer Kieiizung zwisehen der F-Lhiie und der K-Linie erwies sich 
als glit fixiert. Ich habe leider die Fi dieser Kreuzung nicht iinter- 
suchen können, aber in Fa hat man nach Hammarlund eine Spaltung 
zu erwarten, indem teils Pflanzen mit freier Kombination, leils mit 
Koppelung aiiftreteii sollen, was durch Kreuzungen mil dem Doppel- 
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rezessiven festzustellen ist. Es zeigle sich, dass in den l)eiden von inir 
untersuchten Pflanzen die Reduktionsteilung verschieden verlief. In 
der einen, 439/2, wareri wie gewöhnlieli sieben l)op]>elchrom()sonien 
vorhanden (Fig. 3), in der andereii, 439/3, aber der erwähnte FJiromo- 
somenkomplex (Fig. 4). 

In keiner Pollenmutterzelle der Jeiztgenannten Pflanze fand irh 
sieben Geniini, dagegen konnfeii in gut fixierten Zellen immer der 
Komplex imd fiinf Gemini beobacblet werden (Fig. 4, 5), diese An- 
ordnung isl offenbar normal immer vorhanden. Bisweilen war der 
Ring offcn (Fig. 9). Der Ring hatle ineistens das Aussehen von Fig 
4. An der einen Seiie bai er eine Verdiekung. SelteiuT war eine 

10 ^ ^ 


Fig. 9 — 12. — .9: heterotypisclu* Metaphasc der 4iej/3. 10 : desgl. Qiiergesclinitten. 

— 11 : quergeschnittcne heterot^qjischc Anapliase der 439/3. - 12 : heterotypische Meta- 
phase der K-Linie x doppelrezessivcr Typus. (Vergr. 2000.) 

kleinere solche aucli an der anderen Seiie zu sehen (Fig. 5). 
Dies relativ konstante Aussehen des Ringes deutet darauf bin, 
dass er immer von den gleichen Gemini gebiidet ist, was ja obnebin 
das wahrscheinliehste ist, und weiter, dass einer der ringähnlichen 
Gemini in der Komplcxbildung teilnimmt, in denen ja Querarme 
seltener sind. Die vier Ringchromosomen sind nicht wie bei den 
Oenotheren in der Kernspindel im Zickzack geordnet, viclmehr gehen 
in der heterotypischen Anaphase benachbarte (^hromosomen zu dem- 
selben Pole. In dieser Hinsicht nehmen die von Kihara (1927) ent- 
deckten Chromosomenringe bei Rumex acetosella, in denen beide An- 
ordnungen vorkommen können, eine vermittelnde Stellung ein. In- 
folge der Komplexbildung bekommt man in der quergeschriittenen 
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Melapliase nur sechs Einheiten zu sehen (Fig. 10). In der Anaphase 
haben wir aber sieben Chromosomen in jeder Gruppe (Fig. 11), die 
Ringchromosomen sind jctzt getrennt, ihre Verbindiing war nur 
temporär. 

Eine ganz ähnliehc Chromosomenanordnung konimt in der hetero- 
lypischcn Melaphase in Fi der K-Linie X Doppelrezessive (Fig. 12) 
vor. Die unlersuchten Pflanzen stammten aus der Kreuzung Doppel- 
rezessive X (Doppelrez. X K-Linie), in der ja alle violettblutigcn Pflan- 
zen gleieh Fx sind. Die beiden Faktorenl A und Gp sind in diesen 
Pflanzen gckoppelt. Die Fixieriing war hier schlechter aiisgefallen, 
lind ich kann daher nicht sagen, ob der Ring in allen Pollenmuiter- 
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Fig. 13 14. IH: die Chromosomen A und B in der heterotypischen Metaphase der 

F-Linie, der K-Linic x Doppelrezessive und der K-Linie nach der Alternative II, die 
jedoch die Kreuzungsergebnisse nicht erklärt. Oj und bcdeuten die beiden Enden 
des (^hromosoms A, und denen des Chromosoms B. Zwisclien und a^ wird eine 
besoiidere Anzieliuiig angenommen, desgl. zwisclien a.j und usw., wodurch die 
Chromosomenbindungen in der heterotypischen Teiiung zustandekominen. — der 
Hing in K-Linie x Doppelrezessive nach der Alternative L die die Kreuziingsergeb- 

nisse erklärt. 

zellen vorbanden ist. Dies diirfte wohl der Fall scin. Bisweilcn wurde 
statt oines Ringos eine G. hromosoin enkelte beobachtel. 

In Ft der F-Linie X Doppelrezessive, erhalten aus der Kreuzung 
Doppelrez. X (Doppelrez. X F-Linie), konnte dagegen kein Chromo- 
sonienkomplex beobaehtet werden. Die beiden Faktoren zeigen in 
Naehkominen soleher Pflanzen freie Kombination. Schliesslich ist 
hinzuzufugen, dass ich auch in der doppelrezessiven Linie sieben 
Doppelchroniosomen beobaehtet habe. 

Es liegl nahe anzunehmen, dass zwischen der zytologischen 
Eigentumlichkeit, die Ringbildung der Chromosomen, und der gene- 
tischen, die Koppelung, ein ursächlicher Zusammenhang besteht, dass 
also die ringbildenden Chromosomen die Genen A und Gp trägen. 
Fanden wir doch anormales Verhalten, wenn die Chromosomen der 
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K-Linie mit denen der Dopj^elrezessiven oder (verinuliingsweise) der 
F-Linie zusammenkommen, während in den ursprunglichen Linien 
und dem Baslarde F-Linie X Doppelrezessive nur siebcn (ieinini ge- 
funden wurden. Also Kinglnldung bei Pnanz(‘n die die Genen A und 
Gp gekoppelt an ihre Nachkommen abgeben, sonst aber nicht. Ich 
bin mir wohl bewusst, dass ieii eine grössere Zahl verschiedener 
Bastardenpflanzeii iintersuchen sollle, iim eine solche Behaiiplung 
beweisen zii können. Ich werde aueh ineine Untersuchungen forl- 
setzen, will aber schon jelzt die mögliche genetische Bedeiitung des 
Ringes diskutiercn. 

Wir können die Aniialime maclien, dass die (lenen A und Gp 
sowohl in der F- wie in der K-Linie in verseliiedenen Cbromosonien 
lokalisiert sind. Diese Annabine nenne ieli Alternative I. Der (diro- 
mosomenring bei den Bastarden bedeutel wie bei den (3en()lheren, dass 
die ringbildenden (diromosomen nicht segregieren, sondern dass die 
väterlichen und niutterlichen Chromosomeii in der Regel ohne Aus- 
tausch von Ghromosoinen sicli trennen. Eine solche (diromosonien- 
koppelung setzt naturlich eine fixe Lage der (diromosomen im Ringe 
voraiis. Wir nennen im Folgenden die beiden fraglichen Chronioso- 
men der F-Linie A (mit dem Gene A) und B (mit dem Gene Gp), dic* 
entsprechenden Chroniosomen der K-Linie A^ und B\ die der Doppel- 
rezessiven a und b. In dem Bastard K X Doppelrez. wird der (diromo- 
A^B^ 

somenring gebildel, und von diesem die (iameten A‘/P und ah. 

Die Faktoren A und Gp sind also hier gekoppelt, als ob sie in eineni 
(Airomosom lägen (Fig. 14). Die Oossovers — die violettblutigen, 
gelbhulsigen und weissbluligen, griinhulsigen Pflanzen — können 
sowohl entstehen, wenn eine abweichende Verleilung der Ringchromo- 
somen stattfindet, wodurch die Gameten A^b und (iB^ gebiidet werdeiu 
also Chromosomenaustausch, als auch wenn ein (diroinoinerenaustausch 
erfolgt. 

In Fl der Kreuzung F-Linie X K-Linie diirfle ein Ring mil der 


Zusammensetzung 


AB 


vorhanden sein, und in F^ hauptsächlich — wir 


sehen vom Chromosomenaustausch ab und berucksichtigen nur die 
normale Verleilung — die Pflanzen AABB (alle ohne Ring) 

und 2 A^AB^B (mit Ring) vorhanden sein, also gleich vielc Pflanzen 
mit wie ohne Ring; beide Kategorien wurden ja gefundcn (dies Zahlen- 
verhältnis wird viellcicht durch Cromosomenaustausch etwas ver- 
schoben). 
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Aus der Kreuzung (K-Linie X Doppelrez.) X F-Linie bekam 
Hammarlund vier verschiedene Spaltungstypcn (Hammarlund 1927 — 
28). Diese sind nach der Chromosomenkoppelung zu erwarten. 

Erfolgte in K X Doppelrez. normale Chromosomenverteilung, ist 
die Kreuzung die folgénde: 

AMR* R; alle in F 2 konstant (von Hammarlund wurden 62 gefunden). 
ah AaBh; alle spalten betreffs beider Faktoren (67 wurden gefunden). 

Erfolgte dagegen Austausch, ist die Kreuzung: 

A^b A^ABh; alle violeitblutig, spalten In Hulsenfarbe (1 wurde getunden). 

Qiji X AaB^B; alle griinhulsig, spalten in Blutenfarbe (3 wurden gefunden). 

Es ist also offenbar, dass die Annahme, der Ring bedeute wie bei 
den Oenolheren (Chromosomenkoppelung, die bisherigen Kreuzungs- 
ergebnisse erklärt (siebe iinlen). Nun gibt es aber eine Schwierigkeit. 
Nach dem Verhalten der ("diromosomen in der Anaphase miissen wir 

annehmen, dass im Erbsenring die Chromosomenanordnung vor- 

handen ist, bei den Oenolheren miissen dagegen im Ringe väterliche 
und miitterliche (Cbromosomen abwechselii, die Anordnung sollte also 

sein. Die Enlsteliung der letzteren Anordnung ist leicht zu erklären 

diireh die Annalune, dass in einer der gekreiizlen Formen Austausch 
zwischen niebt liomologen (Chromosomen slattgefunden hat (siebe 
Bh:lling 1927, Håkansson 1928); eine solche Anordnung könnte dann 
zuslandekommeii, wenn in der K-Linie die (Chromosomen A und B 
infolge gegenseitigem Austausch verändert sind. Dic andere Ghromo- 
s(unenanordnung ist aber durch einen Austauschprozess schwierig zu 
erklären, und die Ursache, warum die beiden Cliromosomenpaare A 
und B in den Bastarden Affinilät zeigen, bleibt ungeklärt. (Völlig aus- 
gescblossen isl naturlieh die Möglichkeit, dass in den »Ringpflanzen» 
ein (Chromosom zweimal verlreten isl, ein anderes also ganz fehlt. 
Pimm hal ja eine »Grundzahl», und das Aussehen des Ringes zeigt, 
dass er aus zwei verschiedenen Paaren gebiidet isl.) 

A^h 

Wenn wir aber annehmen, dass die Anordnung im Ringe 

wie b(‘i den Oemotheren ist, dann miissen wir auch annehmen, dass in 
der K-Linie A und Gp im gleichen Chromosom liegen, denn sonst 
werden ja die beiden Genen bei der Reduktion getrennt statt geniein- 
sam zu wandern. Diese Annahme nenne ich Alternative IL Die ver- 
änderte Lage der Genen in der K-Linie könnte dadurch zustande- 
gekommeii sein, dass ein Austausch erfolgt isl, so, dass das eine Ende 
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des Chromosoms A mit dem entsprechenden des Chromosoms B l^latz 
gewechselt hat, und glcichzeitig das Gen A vom Gdiromosom A in das 
Cbromosom B hiniihergelangt isl. In dieser Weise lässt sich die 
Ringuddung, wenn die Gdiromosomen der K-Linie mit deneii der 
anderen Linien zusammenkommen, leichl crklären (Fig. 13). Bei der 
Kreuzung mit dem Doppelrezessive haben wir also (jenenkoppeliing 
und Chromomerenaiistaiisch. Die anderen Kreiizungen lassen sich 
aber nicht erklären. Eine Folge des Aiislausches ist, dass das (diromo- 
som A^ keines der fraglichen Genen hat. Also miiss F- der Kreuzung 
F-Linie X K-Linie betreffs des einen Charakters spalten. Wir erhalten 
A^B A^A^BB; weissblulig, grunhiilsig ohne Ring. 

= AAB^B^\ violettbliitig, griinhulsig ohne Ring. 

AB^ 2 A^AB^B; '> » mit Ring. 

Es fragt sich also wie Fo aussieht. Diesen Soinmer hatte 
Hammarlund diese Kreuzung ausgesät, und er hat mich freiindlichst 
mitgeteilt, dass alle Pflanzcn violette Bluten und griine Hulsen hatten. 
Da die Individuenzahl 2076 belriig, isl ja Spallung aiisgeschlossen, 
und die Alternative 11 kann also nicht in Betrachl kommen. Nach 
der Alternative 1 kann dagegen keine Spaltung slattfinden. 

Die andere Kreuzung, (K X Doppelrez.) X F, ist auch nach Al- 
ternative II unerklärbar. (Jberhaupt können A und Gp, wie es mir 
scheint, nicht in der K-Linie im gleichen Chromosom wenn sie in der 
F-Linie in verschiedenen licgen. Auch bei freier Kombination der 
Chromosomen A und B sind dann die beiden Kreuzungen unbegreiflich, 
A^B^ 

bei der Anordnung noch die Kreuzung (K X Doppelrez.) X F. 

Wir miissen also der zuerst diskutierten Alternative 1 den Vorzug 
geben, dass also in der K-Linie A und Gp in verschiedenen Chromoso- 
men liegen, und dass die Koppelung keine (ienen- sondern eine (ihro- 
mosomenkoppelung darstellt, die eine F^olge der Ringbildung ist. Die 
beiden Chromosomen benehmen sich in Kreuzungen wie ein einziges, 
iind sind auch bei der Reduktion vereint. Die Annahme der Chro- 
mosomenkoppelung hat eine viel grössere Wahrscheinlichkeit als die, 
dass ein Gen, selbst mit A und Gp sehr stark gekoppclt, Koppelung 
bervorruft. Denn dies sctzt voraus, dass A und Gp in den F- Linien im 
gleichen Chromosom liegen, trotzdem sie frei spalten. Wir hätten 
also nur ein Rätsel durch ein anderes ersetzt. 

Das konstante Vorhandensein eines Ringes aus einer beslimmten 
Anzahl von Chromosomen ist, wenn wir von den Oenotheren absehcn, 
eine seltene Erscheinung. In Datura sind aber solche aus vier Chro- 
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mosomen bestehend in Kreuzungen gefunden worden (Belling 1927). 
Humex acetosella ist schon erwähnt worden. Bei der Beschreibung 
der Reduktionsteilung in Arlbastarden ist zwar mehrmals eine Ver- 
kettung von ("diromosomen erwähnt, nicht aber regelmässige Ringe. 
In Pisum treten sie in Bastarden zwischen Linien mit normalem Verhal- 
ten der Chromosomen auf, sind also nicht von den Eltern vererbt, was 
eine Stutze der von mir mehrmals vertretenen Auffassung ist, dass die 
Chromosomen ringe der Oenotheren die Folge einer Bastardierung sind. 

In einer soeben erschienenen Publikation hat Muller mitgeteilt, 
dass er mehrmals in X-strahlenbehandelten Drosophila-Kuliuveu Flie- 
gen erhalten hal, die veränderte Koppelung der imtersuchten Genen 
zeigten (Muller 1928). Mit Spannung erwartet man die Resultate der 
zytologischen Untersuchungen, ob sich Ghromosomcnringe oder andere 
Verkettungen der Chromosomen nachweisen lassen werden. Diese Er- 
scheiiuingen köniien solchenfalls sowohl durch Bastardierung wie X- 
Strahlenbehandlung horvorgerufen werden. Wir bekommen also eine 
Parallelle zu der Erscheinung, dass durch äussere Agenzien die gleichen 
Störungen in der Reduktionsteilung hervorgerufen werden können, wie 
sie so oft bei Artbastarden beschrieben sind, unter anderem eine 
Schwächung der (^hromosonienbindung in der Diakinese. 
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ON THE RESULT OF SIMULTANEOUS GA- 
METIC AND ENVIRONMENTAL CORRELA- 
TIONS IN A SEGREGATING POPULATION 

BY OLOF TEDIN 
WEIBULLSHOLM. LANDSKRONA 


T he detailed genotic analysis of the so called quantilalive charac- 
ters, deterniined by multiple faclors, is one field within the 
scope of Meiidelian research, Ihat offers llie investigalor difficiillies 
Ihat often are, or seem lo be, iinpossible lo overcome. Tlie general 
rules for the inherilance of Ihesc eharacters are well known and do 
not seem to offer, at present, any iinsolved problems of great funda- 
mental importance. And any investigalor of the fundamental laws 
of faetorial inheritance does well in avoiding the multiple faclors, for 
reasons only too readily understood. But anyone who is working in 
applied genelics, in plant or animal breeding, can not avoid the quan- 
titative eharacters - for reasons just as readily understood. And if 
he wants to utilize the melhods of fundamental research in his attempts 
to solve »practical» problems, thus giving his breeding work the solid 
foundalion of Science, he is fairly soon, with or againsl his will, forced 
lo attempt a detailed analysis of quantitative inheritance. 

The methods, however, used in this analysis, must be more or 
less differenl from the ones used in the analysis of easily traceable 
faclors, and especially does the mathematical analysis of obtained em- 
pirical data play a great role. Very great care must be taken, however, 
that nol the accuracy of mathemafical melhods, applied on an inaceu- 
rate or insufficient material, or in a biologically inaceurate manner, 
induces belief upon results and conclusions that are completely un- 
warranted. In previous j)ubJications (Tedin 1925 and 1927, sce also 
Rasmusson 1927, pag. 117 — 124) the aulhor has diseussed the possi- 
bility lo determine, from Fa-curves, the number of segregating mullii)Ie 
faetors for a certain charaeter. In the first of the papers menlioned, 
he has also touched upon another problem, to be dealt with in this 
paper, namely, the possibility of proving, by correlations in the 
existence or non-existence of a genetic correlalion between two charac- 
ters, each determined by multiple faetors. 
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Such a genetic correlation (gen.-corr.) may be of two kinds, it 
may be the result of gametic linkage or of a manifold effect of the 
same factor (pleiotropy), in the latter case, however, the results will 
be just the same as if two factors, one for each character influenced, 
were absolutely linked. 

The existence of such a gen.-corr. (although not its strength) is 
naturally directly proved by the existence in Fa of a correlation between 
two characters, if these two characters do not show any correlated 
variation within the pure line, i. e. no modificalory correlation (mod.> 
corr.). If the two characters are mod. -correlated, however, the case 
is very much complicated, indeed. In such a case it is necessary, 
before even the existence of a gen.-corr. can be ascertained or denied 
lo know the answer of threc queslions: 

1) How does a mod. -corr. of certain strength within the biolype 
manifest ilself in the mixlure of biotypes, that is in Fy? 

2) How does a gen.-corr., a linkage, of certain strength manifest 
itself in Fy? 

3) If bolli gen.-corr. and mod.-corr. exist, afler what rules do their 
manifestations in Fy add together? 

It must be kept in mind, that we are dealing with cases of typical 
»quantitative inherilance», where the Fy-individuals can not be classi- 
fied according to their genolype, and that the only correlalions available 
for cmpirical determinalion are the mod.-corr. of the parent lines (and 
eventually, as auxiliary data, mod.-corr. of other pure lines of the 
species) and the complex correlation of Fy, including in it both the 
mod.-corr. of its biotypes and the eventual gen.-corr. 

In starting with the first queslion it may be well, first of all to 
indicate the answer that the author has reached in his attempts to 
solve it: if two characters, say X and Y, are modificatorily correlated 
within the biotype (coeff. of corr. r„,) the coefficient of correlation 
between them in a mixture of biotypes, e. g. in Fy, (r^^) will be numeri- 

jr 

cally smaller than the quotient — is greater, the greater part of 

the total variation in the mixture is due to the modificatory variation 
within the biotype; as the genetic variation, due to differences between 
the biotypes, increases, the quotient decreases; the variation in the 
quotient is in some simple cases directly proportional to the variation 

m — where is the standard variation within each biotype, 

the standard variation of the mixture. The complete mathematical 
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proof of this rule and Ihe development of eventual formulse for com- 
plicatcd cases is left to professional malhemalicians, a few exaniples 
may illustrate the validity of the rule. 

Case 1, Assume that two pure lines A and B have heen crossed; 
that in A, 13, M y = 13 and in B, M^— 15, M y= 15, and that the 

difference in hoth characters is due to one factor, the hctcrozygote 
being intermediate, M^=14, 14. Assume furlher, that in all 

biotypes, homozygous and heterozygous, the characters form a varia- 
tion curve, whose frequencies in the entire-number classes are as 
1 : 4 : 6 : 4 : 1, that the modificatory variation of the characters is abso- 
lutely correlated, and that the factors segregate independently. The 
method to determine, from these assumptions, the correlation between 
the characters to be observed in Fa is quite simple and need not be 
demonstrated in detail. 

To form a correlation surface takes a long time and is a laborious 
task, My for each given x-class is, however, casily determined, and 
thus a regression curve is obtained. Under the assumptions of the 
cases here given, the regression curve fits the straight liiie, thus the 
regression coefficient is directiy determined. Finally, the standard 
deviations of X as well as of Y within the whole population are known, 
and the coeff. of correlation can he calcuiated from the regression 

Ox 

coefficient after the formula — Ry >< “ * 

a 

In case 1 a regression coefficient of V» is found, and since 
Oxioi — OyM we gel r„n = '/>- Now ö„, 1;= V 1 ,ii and ö,„, is Vi. 5, Ihus 



Case 2. The only change in the assumptions from case 1 is that 
within the biotypes the characters vary to form a curve whose fre- 
quencies in the entire iiumber classes are as 1:0: 15 : 20 : 15 : 0 : 1. 
In such a case = and 0,75. The mod. variahility 

was inereased, the gen. variahility not, and inereased after the rule 
given for simple cases. 

Case 3, Here the parent lines are supposed lo have the means: 
A, A/^.= 13 , A/^ = 13 ; F, A/^ = 17, A/^^ = 17 , and the difference in 
each charaeter is supposed to be due to 2 factors, with equal eflecl, 
intermediate heterozygote and simple addition of the absolute effeet 
of the factors for each charaeter. Further the same modificatory 
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variation as in case 2 is assumed. In this case is still Vl, 5, ötoi, 
however, is and is found to be 0 ,b. The genetic variation 
was increased biit not the modificatory (in comparison with case 2), 

decreased af ter the given rule. 

Case 4. The only change from case 3 is, that the mod.-corr. is 
not assumed to be absolute, but r„,= 0,5. In this case r^^==0,3, and 
the rule holds true also for incomplete correlations. 

In all the abovc cases very simple assumptions have been made. 
It is obvious, that neither the number of factors nor the variability 
wilhin the biotypes will alter the rule, as long as the following con- 
ditions are fulfilled: 

All factors have the same effect, the heterozygotes are intermediate, 
the absolute effects of the factors add up in the simplest manner, and 
the effect of each new »dose» of any factor is equal to one unit, the 
variability is the same within each biotype, homozygous or hetero- 
zygous, and completely normal, the correlation is the same in all 
biotypes. 

But if any of these conditions is not fulfilled, the rule does not 
hold true any longer. If the factors are still supposed to be equal, 
but their effect more than one unit, the regression curve becomes ir- 
regular. If the effect of the factors is great enough the regression line 
becomes multimodal, and any change in any of the conditions makes 
again the line irregular. The working out of general formulae, inclu- 
ding all the possible variables is a complicated problem of mathematics, 
but even if such formulae can be worked out, they must include several 
quanlities that are unknown, and that after the nature of the experi- 
mental material must remain unknown — thus such formulae would 
be of no use to the biologist. 

And the rule for simple cases, given above, does it have any real 
value to the biologist? According to the authors opinion the answer 
must be: No, since such simple cases never occur in nature. Thus it 
must be concluded, that we are not able, at present, to give any definite 
answer to the first question, that may be used for exact calculations. 

After this negative result of the attempts to answer the first 
question, the other two may be treated briefly. Regarding the second 
question the answer is similar to that of the first, viz.: if two characters 
are genetically correlated, so that one factor for the one is linked with 
one factor for the other, the manifestation of this correlation in Fg 
will be numerically smaller than the gametic correlation; the manifest 
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correlation will be greater, the more of Ihe total variation is clue to 
differences between biotypes, caused by the linked factors. 

One simple case has been worked oiit in detail. The assiiinptions 
regarding means of parents, effect of factors and modificatory varia- 
tion are the same as in case 3 above, but here no mod.-corr. is assumed, 
but instead a gen.-corr., in that each factor for X is siipposed to be 
linked with one factor for F, both linkages being equally strong, wilh 


100 

a Crossing over oi — -r- ^ 
n — 1 


This gives a correlation in the gametes 


Pg — ^ , that is to say, gametes with two »closes» of the factors for 

X have on an average 2 »doses» of the factors for F, gametes wilh 3 

~ i 

»doses» of X-factors have on an average 2 + 


n [-1 


doses of F-factors, 


j| 

etc. In Fu the correlation is r,.. = 0,4 X , The standard devia- 

•'1 n-f-l 

tion of the ciirve of means of the biotypes, is was V^ 2 , 5 , 

r 

-- " a similar relation as the one 


thus here the relation -- is equal to 


found between and 




Even here, however, we have been dealing wilh a conslructed 
simple case, that most probably will never occur in nalure. If the riile 
shall hold true in this case, the same condilions must be fulfilled as 
in the case of mod.-corr., only the last one must be changed: factors 
for the two characters linked in pairs, all linkages equally strong. 
The fulfilment of these conditions being just as improbable as before, 
it seems impossible to calculate the manifestation of a given gametic 
correlation, unless all the factors are separately analyzed — and if 
that is the case, other and more simple methods can be used to deter- 
mine linkage. 

After this the answer of the third question is of small interest. 
In his study of the problem the author started with this one question, 
and before he had realized the hopelessness of the whole case, he 
worked out several special simple cases of combined mod.-corr. and 
gen.-corr. They all showed, that the two correlations simply added 
their numerical values. Thus, if the manifest mod.-corr. is 0,3, the 
manifest gen.-corr. is 0,4, the total correlation observed will be 0,7. 
Thus even for the working together of the two different correlations 
there is a simple rule for such biologically simple cases, that hardly 
ever occur — for the complicated cases, the calculation of the com- 
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bined correlation is naturally still more impossible than the calculation 
of the simple correlations. 

CONCLUSIONS. 

Thus the result of the whole study must be considered as nearly 
absolutely negative. It was started in the hope to find a method, by 
which a linkage between multiple faclors for different characters 
might be dcmonstrated and calcuiated, it only succeded to demonstrate 
once more the difficulty of quantitative inheritance-analysis. It may 
be of some value, if it increases the caution in the use af coefficients 
of correlation, measured in a genetically impure material — e. g. a 
population of a cross-breeder, animal or plant. It seems to the author 
that it demonstrates the limitation of the use of such correlations; if 
the correlations within pure lines are not known, the correlation in a 
mixed population does not give any clue to the existence of genetic 
correlations; if the correlations within pure lines are known (and it 
ought to be not only of the lines, used as parents in a cross, but of 
a large number of lines, to give an idea of the degree of correlation 
that may occur in some of the biotypes segregating in Fs) it may 
be possible to demonstrate the existence of a genetic correlation, if 
the correlation found in the mixed population is reverse to the one 
found in the pure lines, or if, with the same sign, it is numerically 
considerably larger than the latter. If a large number of correlations 
in pure lines of about the same value are known, and if the genotypic 
variation is wide, already a correlation in of about the same size 
as the one in the pure lines would indicate some degree of genetic 
correlation. 
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ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 

I. UNTERDRÖCKUNG DER DOMINANZ EINES FAK- 
TORS DURCH DIE WIRKUNG ANDERER 
GENETISCHER FAKTOREN 

VON ERNST NILSSON 
HÄLSINGBORG, SCHWEDEN 


MATERIAL UND KREUZUNGEN* . 

D IE von der Firma Vilmorin-Andrieux et Cie in den Handel ge- 
brachte Erbsensorte Roi des gourmands enthält zum grössten 
Teil Zuckererbsenpflanzen, die von den gewöhnlichen Zuckererbsen- 
sorten bzw. -stämmen stark abweicheii, indem sie sehr stark ge- 
krummte, runde Hiilsen mit sehr dicken Hiilsenwänden haben. Das 
freie Ende der Hiilse ist typisch spitz. 

Im Jahre 1925 fulirte ich in Zuchtungsabsicht eine Rcihe Kreii- 
zungen zwischen praktisch betrachtet guten Linien von Roi des gour- 
mands und verschiedeiien Mark- und Zuckercrbsensorten aus. Von 
diesen Kreuzungen wird hicr auf folgende näher eingegangen: 


Krcuz. 

I. Sabely Lunds 

Stamm (Abk. Ld) X Roi des gourmands, Liiiic 3 ( Abk. /?. d. g. L. 3.) 

II. Olympia ( » 0/.)X » » 

III. Nain mangetoiit 

å large cosse ( » iV./n.)X » » » 

IV. Jäitesabel ( » Js.)'K » » 

V. Sylim ( » Sa)X » » R. d, g. L.6.) 

VI. Witham wonder ( » W.ii).)X >* ( >> R.d.g.L.b,) 


Der Hulsentypus dieser Sorten (mit Aiisnahme von N. m, sind 
sämtliche Pedigree-Stämme) ist aus Fig. 1 und Fig. 2 ersichtlich. Zu 
den Kreuzungen V und VI wurden andere Linien als die in Fig. 2 
abgebildete benutzt, aber diese Linien sind mit der Linie 3 phäno- 
typisch gleich. Ausserdem wurden sämtliche /?. d. gf.-Linien unter- 
einander gekreuzt. Diese haben hierbei in Fi, und Fa Nachkommen 
ergeben, die in allen Hinsichten mit den Eltern iibereinstimmten. 

Hertdlta* XII. 2 
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VERHALTEN DER F,- UND F,-GENERATIONEN. 

Fl der Kreuzungen 1, II und III (gebaut 1W26) bestanden ans 
typischen breit- und stumpfhulsigen Zuckererbsen und von der Kreu- 
zung V aus einem stumpfhulsigen Pahlerbsentypus, was unter der 
Voraussetzung, dass der stumpfe Hulsentypus iiber den spitzen domi- 
niert, zu erwarten war. Kreuzung IV gab eine Fj-Generation aus 
Zuckererbsenpflanzen mit sturapfem Hulsenende und Kreuzung VI 



Hg. 1. Jättesabel, 10010: Naiii mangetout å large cosse, 5635: Olympia, 

563S; Sabel, Lunds Stamm, IV. w.: Witham wonder, 56i7; Sylva, 568i; Posthörnchen 
(elne Sorte mit dicker Hulsenwand und dicker Membran in der Hulse). 

Pflanzen mit kräftiger Membran und stumpfem Ende (Fig. 2). Es 
war daher ganz naturlich, dass ich mit Rucksicht auf den Phänotypus 
der Elternsorten annabm, dass R. d. g. einen von zwei komplementären 
Paktoren fur stumpfes Hulsenende und W. w. und Js. den anderen 
hatte. Demnach sollten, wenn das stumpfe Hulsenende durch zwei 
komplementära Faktoren verursacht wird, W. w. und Js. den gleichen 
»Slumpfheitsfaktor» haben. J. Rasmusson ( 1927 ) hat dann fest- 
gestellt, dass fur die in Frage stchende Eigenschaft gerade zwei kom- 
plementära Faktoren, Bta und Btb, vorhanden sind, und da W. w 
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den Faktor Bta hat, war es selbstverständlich dass R. d. g. iinter den 
erwähnten Voraussetzungen den Faktor Bib hatte. 

Da die in Rede stehenden Kreuzungen in Ziichtungsahsieht aus- 
gefiihrt worden sind, wurd(*n sie in F 2 nicht ziim (iegensland einer 
vollständigcn Eigenschaftsanalyse gemacht, aher von jeder Kreuzung 
wurden Hiilsen von etwa den ersten 100 Pflanzen der F.-Parzellen 
durch Konturzeichnung ahgchildet. Tn der Kreuzung III iind VI war 
die Individuenanzahl in F 2 geringer als 100, weshalb hier das ganze 
Material abgehildet wurde. Die Ahhildungen wurden ursprunglieh 



Fig. 2. Roi des gourmands, h\ der Kreuzung IV (Js. x /?. d, g.), F^ der Kreuzung VI 

(W. X Ii. d. g.). 


angefertigt um eine Auffassung von der Variation innerhalh der resp. 
Kreuzungen als Stiitze fur die Ziichtungsarbeit zu erhalten. Bei einer 
später vorgenommenen näheren Prufung des Bildmaterials fand ich 
indessen, dass dieses Aufschliisse von grossem theoretischen Interesse 
gab, weshalb ich dasselbe, soweit es sein Umfang zuliess, bearbeitete. 
Die Spaltung in bezug auf Hiilsenende und normal platt gegeniiber 
»R. d, g.-Typus» geht aus Tabelle 1 hervor. 

Alle Kreuzungen zwischen R. d. g. und Sorten mit stumpfen 
Hulsen gaben demnach, soweit es sich um den normal platten, diinn- 
wandigen Hiilsentypus handelte, nur Pflanzen mit stumj)fen Hulsen. 
Kreuzungen zwischen R. d. g. und spitzhiilsigen Sorten gaben in F 2 
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im »normalhulsigen» Teil typische Spaltung in 3 stumpfe: 1 spitzei 
Jener Teil von F 2 , der aus Individuen mit dickwandigen, runden Hiilsen 
(Ä. ci p.-Typus) besleht, lässt sich nicht in Pflanzen mit stumpfen 
und spitzen Hiilsen klassifizieren. Die Spaltungszahlen sind trotz des 
ziemlich geringen untersuchten Materials sehr zufriedenstellend und 
lassen hinsichtiich des vorliegenden Spaltungstypus keinen Zweifel 
aufkommen. 

Meine Vermutung, dass /?. d. g. einen von zwei komplementären 
Faktoren fiir stumpfes Hiilsenende hat (d. h. dass J?. d, g, genotypisch 


TABELLE 1. Spaltung stumpfe : spitze Hulse und normal platt: 
H. d. g,-Tgpus in Fj. 


Kreuzung 

Kombination 

(Phänotypus) 

Anzahl Pflanzen mit 

Summe 

Gefundencs 
Verhältnis pro 
4 bzw. 1(> 

±™k 



Norma 
sen ty 

stumpf 

Ihiil- 

pus 

spitz 

1 f 

. S ö 

•q J2 a 

. ‘S >* 

D/m^ 

I 

StumpfXspitz 

74 


26 

100 

2.96: 1.04 

0.173 

0.23 

II 

» X » 

73 

_ 

24 

97 

3.01 : 0.99 

0.176 

0.06 

III 

» X » 

10 


5 

15 

2.67 : 1.33 

0.447 

0.74 

IV 

Spitz X 

55 

20 

24 

99 

8.69 ; 3.23 ; 3.66 

0.798 -0.828-0.660 

0.14— 0.37-0.18 

V 

StiimpfX » 

1 105 

— 

33 

138 

3.04 : 0.96 

0.147 

1 0.27 

VI 

Spitz X » 

35 

8 

11 

54 

10.87 : 2.87 : 3.26 

1.078 -0.850 -0.943 

1.27 -0.74 - 0.79 

Sum me Spaltungs- 

1 








typus 3 : 1 

262 

— 

88 

350 

2.99 : 1.01 

0.093 

0.11 

» »9:3:4 

90 I 

28 

35 

153 ! 

9.41 : 2.93 : 3.66 ! 

1 0.642-0.50,5—0.560 | 

0.64-0.14-0.61 


spitzhiilsig sei), hat sich also als fehlerhaft herausgestellt. Die Spaltung 
in Fa beweist anstatt dessen vollkommen, dass R. d, g. zwei Faktoreu 
fiir stumpfe Hiilse besitzt, die zusammen bei Individuen von normalem 
Hiilsentypus stumpfe Hiilsen geben. Bei Hiilsen von R. d. g, wird 
dagegen der gleiche Genotypus, der bei dem gewöhnlichen Typus den 
Phänolypus stumpfe Hiilse veranlasst, von einem ausgesprochen spitzen 
Hiilsenende begleitet. R. d, g, besitzt also beide Faktoren Bta und Btb, 
Nach Rasmusson hat W. w, den Faktor Bta, weshalb in Kreuzung VI 
die Spaltung Btb : btb betrifft. Inwiefern die Spaltung in Kreuzung IV 
Bta oder Btb betrifft ist nicht entschieden, da keine Kreuzung zwischen 
Js. und W. w, untersucht worden ist, und die Spaltung in Fa die 
angegebene wird, welchen von den beiden Faktoren die Sorte auch 
besitzt. 
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l)ie Nominierung der Faktoren hal indessen in diesem Ziisam- 
menhang keine Bedeulung. Das Inleressante in diesem Falle ist 
dagegen, dass dic gewölmliche phänotypische Manifestation eines 
bestimmten Genotypiis durch andere Eigcnschaften ganz aufgehoben 
ist (bei R. d. g.); so dass R. d. g. den gleichen Phdnotypus zeigt, der 
gewöhnlich mit der rczessiven Allele zii dem Faktor folgt, der hier in 
der Tat in dominanter Form vorhanden ist. 

Die in F2 und F» ausgespallenen R. d. g.-Typen sind nichl alle 


Fig. 3. Verschiedene Stumpflieitsgrade aus Kreiizung IV (Js. x R. d. g. L. S 

= genotypisch und phänotypisch spitz x geiiotypisch stiimpf, phänotypiscli spitz), 
obere Heilie, und Kreuzung I {Ld x R. d. g. L. S) = genotypisch und phänotypisch 
stumpf X genotypisch stumpf, phänotypisch spitz), untere Reihe. 


ausgesprochen spitz wie die Elternlinien aus R. d. g., sondern es ist eine 
Serie mit verschiedenen Stumpfheitsgraden phänotypisch verwirklicht. 
In F2 und Fa der Kreuzungen IV und VI kann zwischen stumpfen 
und spitzen R. d. ^.-Typen keine Grenze gezogen werden, Irotzdem 
hier die beiden Genotypenkombinationen, die bei der »normalhiilsigeiu 
Form die Ursache der stumpfen und spitzen Hiilse bilden, vorhanden 
sind. Audi Fa und Fa der iibrigen Kreuzungen, deren normaler Teil nicht 
stumpf-spitz spaltet, zcigt eine konlinuierliche Serie Stumpflieitsgrade 
von ausgesprochen spitz bis zu merkbar stumpf. Fig. 3 zeigt einige 
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aus verschiedenen Fa-Liiiien der Kreuzung IV und I ausgewählte Hulsen 
mit verschiedenem Stumpfheitsgrad (also keine Durchschnittsprobe). 

DER PLEIOTROPISCHE EFFEKT DES FAKTORS FÖR 
DICKE HÖLSENWAND. 

In allen Kreuzungen zeigt jener Teil von Fg, der normale, mehr 
oder weniger platte Hulsen hat, den zu erwartenden Phänolypus, wenn 
man annimmt, dass /?. d. g. zwei komplementäre Faktoren fur stumpfe 
Hiilse hat und die iibrigen Eltern der Kreuzungen I, II, III und V 
gleichfalls diese zwei Faktoren haben, während W. w. und Js, nur 
einen dieser Faktoren hesitzen. Nur bei jenem Teil von F 2 , der Hulsen 
vom R. (L gf.-Typus trägl, ist das phänotypische Hervortreten von 
stumpfem Hiilsenende mehr oder weniger verhindert. Die Faktoren 
(oder einige der Faktoren oder der Faklor), die bei F. d. g. den 
fur diese Sorte charakteristischen Hulsentypus verursachen, miissen 
also die gleichen sein, die das Hervortreten der Eigenschaft stumpfes 
Hiilsenende verhindern. 

Mit der dicken Hiilsenwand des R. d, gf.-Typus folgt in allen unter- 
suchten Spaltungen, sowohl in den hier beriihrten als in anderen, 
stets eine relativ runde und schmale Hiilse. Die Kreuzungen zwischen 
gewöhnlichen Zuckererbsen und F. d. g. wurden urspriinglich als 
»Kombinationskreuzungen», in dem Sinne man diesen Ausdruck bei 
der Zuchtungsarbeit verwendet, ausgefiihrt. Es wurde nämlich beab- 
siehtigt die dicke Hiilsenwand von F. d. g. mit dem gewöhnlichen, 
grossen, platten Hulsentypus unserer Zuckererbsen zu vereinigen. Aus 
dem Ciesagten ergibt sich, dass die Kreuzungen in dieser Hinsicht 
misslungen sind, da die Fa-Generation immer aus normaler Zucker- 
erbse: F. d, (/.-Typus im regelrechten Verhältnis 3 : 1 (Tab. 1) bestand. 

Die F. d. j/.-Linien, die als Eltern der erwähnten Kreuzungen 
beniitzt wurden, sind auch durch stark gekriimmte Hulsen (Fig. 2) 
ausgezeichnet. Auch diese Eigenschaft hängt mit der Eigenschaft 
dicke Hiilsenwand zusammen. Alle bisher untersuchten Pflanzen mit 
letztgenannter Eigenschaft, sowohl in Linien von F. d. g., in anderen 
Sorten mit dicker Hiilsenwand und in F 2 und in Fa nach Kreuzungen 
vom Kombinationstypus diinnwandig X dickwandig und dickwandig 
X dickwandig, waren nämlich durch mehr oder weniger ausgespro- 
chen gekriimmte Hulsen ausgezeichnet, doch oft in viel geringerem, 
aber auch zuweilen in höherein Grade als die als Eltern verwendeten 
Linien von F. d. g., was u. a. aus einem Vergleich von Fig. 3 und Fig. 2 
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ersichtlich ist. Der Unterscliied in der Krummung zwischen dem 
/?. d. g.-Teil und dem normalhulsigen Teil der Kreuziingen I, II, IV 
und V ergibl sich aiis Tah. 2 und 3 \ Als Mass fiir die Slärke der 
Krummung wurde eine Indexzahl beniitzt, die erhalten wurde indem 
in einer Konturzeichniing der Hiklse eine Linie zwischen dem hinteren 
und vorderen »Puckel» auf der Huckennahl gezogen und daraul ge- 
messen wurde. Dann wurde der grösste Abstand zwischen dieser Linie 
und der Riickennaht geniessen, worauf die Indexzahl erhalten wurde, 
in dem dieser Abstand mit der Länge der Linie dividierl und der 
Quotient mit 1000 multipliziert wurde. Das Verfahren wird iibrigens 



Fig. 4. lierechnung des K rii mm ungsindex der Hiilse. 

am besten durch Fig. 4 veranschaulicht. Zu den Ben^chnungen wurde 
eine gut entwickelte Hiilse per Pflanze beniitzt. 

Uberall hat jener Teil der F:i-Pflanzen, der dickwandige Hiilsen 
trägt, eine beträchtlich höhere Indexzahl als entsprechende Pllanzen 
mit dunnwandigen Hiilsen. Die Differenzen sind auch trotz der ziem- 
lich geringen Individucnanzahl statistisch vollkommen sicher. 

Auch auf die Länge der Hiilse hat die Eigenschaft dicke Hiilsen- 

* Die Origiiialzahlen sind in Tab. 8 zusammengestcllt. 
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wand einen stark merkbaren Einfluss, was Tab. 4 und 5 zeigen \ Auch 
hier wurde von jeder Pflanze eine gut entwickelte Hiilse gemessen; 
beim M€ssen von gekriimmten Hiilsen wurde naturlich auf die Krum- 
mung Riicksicht genommen. 

Aus Tabelle 4 und 5 geht sehr deutlich hervor, dass die Eigen- 
schaft dicke Hulsenwand auch eine Verkiirzung der Hiilse mit sich 


TABELLE 2. Krummung der Hulse in Fg der Kreuzungen /, II, 

IV und y. 


Kombination 

Krummungsindex, M i: m bei Hulsen j 

mit 1 ohne 

1 

n 

kräftiger Membran 

Normaitypus 

H. d. g.-Typus 

Normaitypus 

/?. d. p.-Typus 

Ld X Ä. d. g. L. 3 
01. X » 

Js. X » 

Sa X Ii- d. g. L. 6 

38.25 ± 2.033 

63.75 i: 4.425 

40.14 db 1.674 
44.32 ± 2.473 
43.18 i 2.057 
37.40 i 3.175 

73.48 ± 3.866 
96.25 dh 5.262 
107.92 ± 5.950 
93.89 ± 8.730 

74 + 26 

73 + 24 

75 f 24 

80 + 24 + 25 + 9 


TABELLE 8. Unterschied in der Krummung zwischen Huhen mit 
diinner und dicker Hulsenwand in F .2 der Kreuzungen I, II, IV und V, 


Kombination 

Differenz zwischen 

Diff. ± 

Diff. : mjjiff 

Ld X fl- d. g. L 3 

H. d. (/.-Typus— Normaitypus 

33.32 + 3.987 

8.36 

01. X » 

» » 

51.93 + 5.320 

9.75 

Jh. X » 

» )> 

64.79 + 6.840 

10.22 

Sa X Ik d. g. L. 6 

F. d. (/.-Typus, Membran— Nor- 
maltypus, Membran 

25.50 + 4.870 

5.23 

» 

F. d, (f/.-Zucker-— Normaitypus, 
Zucker- 

66.59 + 9.295 

7.17 


bringt. Der Quotient Diff. :mp,jy ist mit einer Ausnahme durchweg 
grösser als 3, und hinsichtlich der Ausnahme so nahe 3, dass man 
gestutzt auf den gleichen Quotienten in Kreuzung I, II und IV, wo 
sich die Differenz in bezug auf die hier in Frage stehenden Eigen- 
schaften auf den gleichen Phänotypus bezieht, auch diese Differenz 
mit Recht als zufriedenstellend betrachten kann. 

Bisher habe ich nur von der Eigenschaft dicke Hulsenwand oder 


^ Die Originalzahlen sind in Tab. 9 wiedergegeben. 


* Der raittlere Fehler wurde mit der Formel m = 


a 

berechnet. 
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vom Faktor fur dicke Hulsenwand gesprochen und es unterlassen 
diesen Faktor zu benennen. Schon friiher isl indessen ein Faktor iV 
beschrieben worden (Wellensiek 1925), dessen rezessive Allele die 
Anlage fiir dicke Hiilsenwand biidet. Ob es sich hierbei um den 
gleichen Faktor handelt, der im vorlicgenden Material dicke Hiilsen- 
wand bedingt, kann nicht ohne weiters entschieden werden. Um 
Worte zu sparen werde ich im weiteren fiir den bier in Rede stehenden 
Faktor die Bezeichnung N beniitzen, jedoch mit der Reservation, dass 


TABELLE 4. HulsenUinye (mm) in der Kreuziiugcn /, II, IV imd V. 


! Kombination 

1 

Hillsenlänge, M m, bei Hiilsen 

! 

j 

n i 

j 

1 

mit 

ohne 

kräftiger Membran 

Normaltypus j /?. d. flf.-Typus | Normaltypus 

R. d. ff.-Typiis 

\uxl<- rf. 



94.40 db 1.012 

80.00 0.972 

1 

74 J 26 

OLX 

— 


112.20 i 1.183 

94.00 1.714 

73 f 24 1 

'Js.X * 

1 

— 

108.30 ± 0.879 

100.30 ± 1,473 

75 + 24 ! 

' Sa X rf. ff. i. rf 

811.08 ± 0.807 

73.33 ± 1.918 

94.70 2.274 

83.01 ± 3.093 

80 + 24 1 25 + 9i 


TABELLE 5. Unterschicd in der Hulsenldngc zwischen Hälsen mit 
diinner und dicker Hulsenwand in F. der Kreuzungen /, II, IV und V. 


Kombination 

Differenz zwisclicn 

Diff. ± 

Diff. ; m,jj^ 

Ld X fl. rf. </. L. 3 

Normaltypus— /i. d. //.-Typus 

14.40 + 1.402 

10.26 

01. X . » 

)) 

» 

18.20 + 2.082 

8.74 

Js. X » 

» 

» 

8.00 + 1.717 

4.66 

Sa X fl. rf. . 9 . L. 6 

Normaltypus, Membran- R. d. r/.- 
Typus, Membran 

9.7,5 + 2.080 

4.69 

» 

Normaltypus, Zucker — R. d. g,- 
Typus, Zucker- 

11.00 + 3.840 

1 2.89 


es sich hier vielloicht um einen anderen Faktor handeln kann, als den 
in der genetischen Pwwm-Literatur bislier mit diesem Buchslaben 
bezeichneten. 

Aus Vorstehendem ergibt sich, dass N eine stark pleiotrope 
Wirkung hat oder dass vielleicht N eigentlich einen stark gekoppelten 
Faktorenkomplex darstellt. Mit welchen Fall man es hier zu tun hal, 
kann naturlich nur durch eingehende Untersuchungen entschieden 
werden und hat ubrigens in diesem Zusammenhang keine grössere 
Bedeutung, weshalb icli N bis auf weiteres als einen Faktor behandle. 
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Die untenstehende Aufstellung gibt eine Ubersicht iiber die Eigen- 
schaften, die — soweit sich diese Untersuchung erstreckt — vom 
Anlagepaar N — n beeinflusst werden. 

N 

Dunne Hiilsenwand. 

Zuckererbse: pJatthulsig. 

Mit dicker Membran: etwas runde 
(aufgeblasene) Hulse. 

BtaBib: slumpfe Hiilse. 


Geradere Hiilse im Vergleich zu n. 

Grössere Hiilsenlänge im Ver- 
gleich mit n. 

Man sollte hier, im Anschluss an die Terminologie von Hai.lqvist 
(1921), von ausgesprochen heterophener Pleiotropie sprechen können. 
Es isl indessen auch sehr wohl denkbar, dass die Hiilse als unmittelbare 
Folge der Hiilsenwandverdickung kiirzer und schmäler (rund) wird. 
Wenn zum Aufbau einer ?>bsenhulse eine gewisse Gewebemenge zur 
Verfugung stelit, erscheint es ja sehr naliirlich, dass, wenn die Wände 
viel dicker gemacht werden, die Zunahme in dieser Dimension mit 
einer Verminderung der iihrigen Dimensionen verkniipft sein muss, 
Schwieriger ist es in ähnlicher Weise zu erklären, dass dicke Hiilsen- 
wand von einer Veränderuug der Hiilsenspitze und des Kriimmungs- 
grades der Hiilse begleilet wird. 


Dicke Hiilsenwand. 

Zuckererbse: stark runde Hiilse. 

Mit dicker Membran: stark runde 
Hiilse (nicht aufgeblasen). 

BtaBth: bei /?. (/. gf.-Linien spitze 
Hiilse, unmöglich von »geno- 
typisch spilz» zu unterschei- 
den; bei Ausspaltungen von 
diesem Typus bis zu deut- 
lich slumpf variierend. 

Gekriimmtere Hiilse auch bei 
gleichem Genotypus, der bei 
N gerade Hiilse verursacht. 

Verkiirzung der Hiilsenlänge. 


MIT DER EIGENSCHAFT KRÄFTIGE MEMBRAN ZUSAM- 
MENHÄNGENDE WIRKUNGEN. 

Schon fruher ist erwähnt worden, dass in F 2 und F» Pflanzen vom 
R. d. g^.-Typus ausgespalten haben, bei denen die Stumpfheit nicht so 
stark unterdriickt ist wie bei den Elterniinien von R, d, g. (Fig. 3 und 6). 
Dicke Membran auf der Innenseite der Hiilse ist eine Eigenschaft, die 
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den Effekt von n auf die Slum])fhcit der Hiilse sehr aiiffallend neulra- 
lisiert. Gleichzeilig bceinflussl sie auch andere liulseneigenscliaften. 
Die obere Reihe in Fig. 5 zeigt von links nach rechls Hiilsen in ver- 
schiedenen Altersstadien von ein und der gleiehen Pflanze einer 
/?. (l. gf.-Linie. Die imlere Reihe zeigt in gleicher Ordnung Hiilsen einer 
aus der genannten Linie ausgewählten Linie mil dicker Membran. 
Diese beiden Linien imterscheiden sich voneinander niir in dieser 
Eigenschaft und durch diese verursachle Formveränderungen der 



Fig. 5. Obere Reihe eiiic seit 192.) gebautc Linie aus R. d. g.; untere Reihe eine 
scit 1927 gebaute Linie aus der vorigen, ausser in bezug auf die Membran an der 
liinenseite der Hiilse und damit folgender Formveränderungen in allcn Teilen mit 
der Mutterlinie iibereinstimmend. Im iibrigen siehe den Text. 

Hiilse und sind in allen iibrigen Hinsiehten vollkommen gleich, t^in 
Umstand der in der Regel sog. »Pahlerbsenbeimengungen» und ent- 
sprechende Zuckererbscnlinien charakterisiert. Die »Membranlinie» 
unterscheidet sich, wie ersichtlich, von der Mutterlinie dadurch, dass 
sie kiirzere und weniger gekriimmte Hiilsen und stumpferes Hiilsen - 
ende hat. Die gleiche Erscheinung zeigt Fig. 6, in der die obere 
Reihe aufs Geradewohl entnommene Fa-Hiilsen ohne dicker Membran 
und die untere Reihe solche mit dicker Membran aus Kreuzung VI 
darstellt. Hier gibt es sicher in beiden Reihen auch Hiilsen, denen der 
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Faktor Btb fehlt, während im ersten Beispiel sämtliche Hiilsen den 
Genotypus BtaBtb haben. Als ein weiteres Beispiel fiir die Wirkung 
der Hiilsenmembran dienen die in Tab. 6 und 7 angefiihrten Tat- 
sachen \ 

Ein Einfluss der Membran auf den Krummungsgrad des gewöhn- 
lichen Zuckererbsentypus konnte also nicht konstatiert werden, wohl 
aber ein solcher auf den /?. d, g.-Typus, wo der Effekt sowohl gross 
wie statistisch sicher ist. In bezug auf die Hiilsenlänge verursacht 


1 'wlHI. 






K;- 




» 9 

K wnm 


Fig. (>. Milisen aus von W. w, x R. d. g. Obere Reihe ohne, unterc Keihe mit 
dicker Membran. Sämtliche Hiilsen nn. 


die Anwesenheit der Membran einc kraftige und sichere Verminderung 
dieser Grösse, gleichgiiltig ob es sich um den JV- oder n-Teil handelt 
(auch D : m = 2,83 muss wahrscheinlich in diesem Zusammenhang als 
eine wenn auch nicht ganz sichere so doch wahrscheinlich befriedigende 
Zahl betrachtet werden, wenn man oben angefiihrte.s nicht zahlen- 
mässiges Beispiel beriicksichtigt). 

Noch ein Beispiel soll in diesem Zusammenhang erwähnt werden. 
Bei der Besprechung der Wirkung des iV-Faktors ist gezeigt worden, 
dass n in allen behandelten Fallen verglichen mit N eine Verkurzung 
^ Die Originalzahlen sind in Tab. 8 und 9 mitgeteilt. 
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der Hulsenlänge zur Folge hat. Dic Differenz in hezug auf diese 
Elgenschaft zwischen Normaltypus mit Membran iind IL d, g.-Tijpus 
ohne Membran in Kreuziing V ist indessen — 0,r>3 ± 3,2(m); I) : m — (),i7. 
Hier kann also nicht von einer Differenz Normaltypus — R. d. ^.-Typus 
gesprochen werden. Da auch die Membraneigenschaft mit einer Ver- 
kiirzung der Hiilse zusammenhängl, hier aber in die entgegengeselzte 
Richtung gegen n wirkl, das hier die gleiche Wirkung hat, ist es 
naheliegend anzunehmen. dass diese beiden verkiirzenden Faktoren 
ihre Wirkung gegenseitig aufgehoben haben, eine Erklärung, die ge- 


TABELLE 0. Unterschied im Krummiingsindex von Hiilsen mit und 
ohne dicker Membran in Fo der Krcuzung V. 


Differenz zwischen 

DiiT. ± 

Diff. : 

r 

Normaltypus mit Membran dlo 

ohne Membran 

0.85 -ir 3.773 

9.23 

80 f 25 

/t.d.^f.-Typus ohne Membran dlo 

mit Membran 

30.14 -t- 9.800 

3.08 

9 4 24 

TABELLE 7. Unterschied in der HiVseidänge zwischen 

Hiilsen mit 

und ohne dicker Membran in F^ der Krcuzung F. 

— ' — — — — - - - j 





Differenz zwischen 

Diir. ± 

Diff. : m,„„. 

n 

Normaltypus ohne Membran — dto 
mit Membran 

11.02 i- 2.412 

4.81 

o 

oc 

^1 

R,d,g, -T ypun ohne Membran — dlo 
mit Membran 

10.28 J.: 3.640 

2.83 

9 1-24 


stutzt auf die ubrigen Resultate als ziemlich gut bewiesen erachtel 
werden kann. 

Die Wirkung der Eigenschaften Membranhiilse — Zuckererbsen- 
hiilse, so weit sie in diesem Zusanimenhang untersucht ist, kann in 
folgender Cbersicht zusammengefasst werden ^ : 

^ Es durfte viellcicht cigenlumlich erscheinen, dass ich schon veröffentlichte 
Fälle von Koppelung zwischen N und dem Faktor fiir gerade Iliilsc, Cp, sowie 
zwischen V und Cp (siehe Wellensiek) im Vorslehendeii nichl beruhrl habe. 
Mein Material hat indessen hierzu keinen Anlass gegeben. Wie aus Tab. 8 hervor- 
geht, gestatten die Variationsserien keine Gruppierung der Hulsen in gerade und 
gekrdmmte, weder in den N~ noch in den n-Serien. Dasselbe gilt fiir dic Membran- 
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TABELLE 8. Krummungsindex der Huhe in Kteuzung /, II, IV and V. 


Kreuzung 


Krummungsindex 
10 20 30 40 r>0 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 


1. Norm 

3 

2 

8 

25 

17 

15 

4 





. 





H.d.g 

— 

-- 



2 

5 

5 

6 

3 

2 

2 

1 

- 

__ 

— 

— 

11. Norm 

6 

4 

7 

12 

15 

14 

6 

6 

2 

1 


— 

— 

— 

— 


Ii.d.g 

— 

- 

— 

— 


— 

2 

5 

6 

3 

2 

2 

1 

0 

2 

1 

IV. Norm 

2 

5 

9 

19 

14 

13 

8 

3 

2 

- - 

— 

— 

— 

— 

— 

- 

R-d.g 



— 

__ i 

1 

0 

1 

1 

5 

2 

3 


2 

1 

3 

2 

V. Norm. Membr. 

4 

5 ! 

22 

13 

19 

8 

3 

4 

2 

— 




— 


— 

» Zucker- 

1 

3 1 

2 

9 

6 

2 

1 

1 



— 

- 

— 


- 

1 

» HM.g., Membr.... 

-- 


3 

0 

2 

5 

5 

3 ! 

4 

"F 

1 





— 

» Zucker-... 

- 


— 

-- 

1 

0 

1 

1 1 

0 

0 

4 

1 

1 

— 

- 

i - 


TABELLE 9. Huhenlänge in Kreuzung I, II, IV und V. 


Hiilsen länge in mm. 

60 65 70 75 80 85 90 95 100 105 110 115 120 125 130 135 


I. Norm 







1 

2 

10 

9 

13 

21 

11 

4 

3 







R,d,g 

— 

— 

- 

4 

10 

7 

5 


— 

- 




— 

- 

— 

— 

II. Norm 

— 

— 

-- 

— 

— 

- „ 

— 

3 

6 

9 

12 

15 

13 

8 

3 

3 

1 

R,d,g 

__ 

— 



1 

2 

4 

8 

4 

2 

2 

1 




-- 

— 

IV. Norm 


— 

— 


- 


1 

1 

9 

13 

20 

19 

7 

4 

1 

— 

— 

R.d.g 

— 

i — 



-- 

1 

1 

2 

8 

6 

4 

2 


--- 

- 

- 


V. Norm., Membr. 

— 

1 

0 

11 

14 

21 

22 

6 

5 

— 




! _ 


— 

__ 

» Zucker- 



“ 

1 

2 

2 

5 

2 

3 

5 

3 

2 



— 


- 

» R.d.g,, Membr. 

' 4 ] 

5 

2 

1 8 

3 

1 1 

1 


— 

— 

-- 




— 

__ 

- 

» Zucker- 

1 


1 

1 0 

2 

1 3 

0 

2 

1 


— 

— 

— 



- 

1 


und Zuckererbsenserien. Der Kriimmung der Hulse liegen wahrscheinlich mehrere 
Fakloren zugrunde [Rasmusson (1927) hat schon in einem Fall zwei Cp»Faktoren 
festgestellt]. Kin Besprechen der erwähnten Koppelungen im Anschluss an das 
vorliegende Material wäre unter solchen Verhältnissen zwecklos. Dasselbe gilt fiir 
die Hiilsenlänge contra den in Frage stehenden Faktoren. Das Material ist ausserdem 
zu klein um einc genauere Bearbeitung in erwähnter Hinsicht zu gestatten, wenn es 
auch im iibrigen hierzu Anlass gegeben hat. 

Es wird in dieser Frage hier nur beabsichtigt die die Kriimmung und Lange 
der Hiilse transformierende Wirkung des Allelenpaares fiir dunne — dicke Hiilsen- 
wand und Membranhiilse — Zuckererbsenhiilse hervorzuheben. Ob die Pleiotropie 
(hier im weilesten Sinne) von genotypischer, rein physiologischer oder morpho- 
logischer Art i st, habe ich nicht konstatieren können. So wie sie sich hier äussert» 
diirfte sie indessen kaum durch Koppelung allein erklärbar sein. Ich hoffe indessen» 
dass begonnene Untersuchungen nähere Aufschliisse geben werden. 
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Ziickererbsenliulsc, 
nnBtaBth: melir oder weniger 
spilze Hiilse. 

(irössere Hiilsenlänge. 

nn: stärker gekrumnite Hiilse. 


Hulsc mit (iickcr Membrun, 
nnBtaBtb: stiunplere Hiilse (bei 
Individuell NBtaBib hal An- 
oder Aliwesenlieit von Mem- 
bran keine Wirkiing). 
Verkiirzung der Hulsenlänge (gill 
sowohl N- wie n-Individiien). 
nn: geradere Hiilse (bei N kein 
sicherer Elfekl). 


SCHLUSSWORT. 

Audi in spallenden Clenerationen von Kreuzungen zwisehen R. d. g. 
und anderen Typen, bei denen hinsichtlidi Membran keine Spallung 
stattfindet, kommen Individuen mil niehr oder weniger ausgesprochen 
stiimpfen Hiilsen vor. Es muss demnach aiicli andere Eigenschaften 
geben, die dem Effekt von n in dieser Hinsicht enlgegenwirken. Ohne 
nähere Unlersuchungen karm man nieht mit Reslimmtheil naehweisen, 
wekhe Faktoren hier wirksam sind, und das vorliegendc Material ist 
allzu gering um eine in Einzellieiten gehende Korrelationsberedmung 
zu molivieren. Nadi dem Augensdieine zu uiieilen sdieint es indessen 
als ob im bisher bearbeiteten Material kiirzere Hiilsen stumpfer und 
weniger gekriimmt wären. Eine Serie von Kreuzungen zwisehen 
R. d. g. und mehreren anderen Sorten von versdiiedenem Typus sind 
unter Bearbeitung und werden, bei (Jelingen, Material zu einem griind- 
lichem Studium des Faktors (oder des (ienenkomplexes) liefern, dessen 
phänolypische Manifestation ich als »/?. d. f/.-Typus» bezeidinet habe. 
Dieser Aufsatz soll nur eine vorläufige Mitteilung darstellen, die haupt- 
sächlich ein deutlidies Beispiel dafiir bringen soll, dass der gewöhnlidie 
Effekt eines Faktors diirdi die Wirkung eines anderen genetischen 
Faktors so vollständig unlerdruckt werden kann, dass zwei Allelogene 
sich als gleidier Phänotypus manifestieren. 

Eigentlich kann man von einer solchen Wirkung von n nidit nur 
hinsichtlich des Hiilsenendes sprechen, sondern audi, wie wir gesehen 
liaben, in bezug auf die Hiilsenlänge und die Kriimmung der Hiilse, 
wenn auch die Erscheinung hierbei, wo man es wahrscheinlich mit 
mehreren Faktoren zu lun hat, nicht so klar zum Ausdruck kommt als 
wenn es sich um eine qualitalive, monohybride Eigcnschafl, wie 
stumpfes bzw. spilzes Hiilsenende im hier beriihrten Falle, handelt 
Auch der im Vorstehenden behandelle Membranfaklor (wahrscheinlich 
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V) hat in gewissen Fallen eine derartige transmutierende Wirkung 
gezeigl. 

Der behandelte Fall ist gewissermassen mit dem in den meisten 
Lehrbuchern erwähnten Primula-F&ll und mit dem von ÄKEHMAN 
(1922) beschriebenen, wo ein Anena-Biotypus, der bei schwachem Licht 
griin ist, bei stärkerer Belichtung gelb wird — um nur ein paar Fälle 
zu nennen — identisch. Es besteht nur der Unterschied, dass was in 
diesen Fällen durch die äusseren Milieuverhältnisse bedingt wird, in 
dem in diesem Aufsatz behandelten Fall durch genetische Faktoren 
bewirkt wird. 

Die folgende Ubersicht mit fingierten Faktorsbezeichnungen soll 
die angefiihrten Beispiele demonstrieren: 

A = Faktor fur grune Blattfarbe bei Avena sativa L normalem Tageslicht. 

a ^ » )) gelblichc » » » » I 

Schwächeres Licht: a phänot^^pisch = A (bei durchfallenden Licht 
besteht jedoch ein schwacher Unterschied zwischen Å und gegen grun modi- 
fiziertem a). 

A = Faktor fur rote Blunienfarbe bei Prinmla sinensis\hei nicdriger Teni- 
a = » )) weisse » » » » | peratur. 

Bei hoher Temperatur: A phänotypisch = a. 

A = Faktor för stumpfe Hulse bei Pisum sa/iaamK Anwesenheit von N. 
a =■ )) » spitze » » » » ) 

iin: A phänotypisch = a (bei R. d, g, und einigen Individuen in spal- 
tenden Generationen). 

Der hier behandelte Fall zeigt auch wie relativ der Begriff Domi- 
nanz eigentlich ist und wie man aus dem Verhalten einer Kreuzung in 
Fl ohne einer weiteren Unlersuchung von spaitenden Generationen 
leicht felilerhafte Schliisse ziehen könnte. 
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GENETIC STUDIES IN POLEMONIUM 

II. EXPERIMENTS WITH CROSSES OF P. MEXI- 
CANUM CERV. AND P. PAUCIFLORUM WATS. 

»Y C. II. OSTHXFI-LI) 

COPKNHAdEX 

(Wilh a coloiired platt*) 


S JNCE the publicutioii of my short ref)(>rt on some geiietic sUidies 
in Polemoninm cocrulciim (1923) ' 1 have exlended my studies 
and also taken other species into eulture. Meanwhile tlie progress of 
my studies is very slow, and T do not find the time ripe to report on 
the continiiation of the investigations eoneerning the erosses of tlu» 
different races of P, coeruleum and their behaviour in later generations, 
bul I am giving here a sliort paper on erosses between speeies of 
the genus. 


It is rather difficuU to obtain other species of Polernonium Ihan 
P. coeruleum for cullure, as the plants which are grown in the botanical 
gardens under various names, in most cases are only P. coeruleum, as 
far as can be judged from the specimens grown from the seeds required 
from the seed eatalogues of the gardens. Neverlheless I have succeeded 
in haviiig in eulture some other species, viz. P. mexicaniim Cerv., 
P. paiiciflorum Watson, P. filicinum Greene, P. rcptaiis L., P. car- 
neum A. Gray and P. puleherrimum Hook. 

In 1923 I received (U nos. of seed samples of Polemoninm from 
31 botanical gardens and under 20 different species names; only 7 
were given as P. coeruleum. It appeared that 42 nos. were P. coeruleum, 
0^hd the other species present were P. filicinum, P. mcxicanum, P. piil- 
cherrimum, P. reptans and P. paucifloriim. 

Again in 1924 47 nos. of seed samples from 18 botanical gardens 
and under 22 different names were received: 6 were given as P. coeru- 
leum (one wroiigly); the result was: 37 P. coeruleum and the others 
were P. filicinum, P. carneum, P. puleherrimum, P. reptans and 
P. pauciflorum. As also the other species were not at all rightly 

^ See Hereditas, vol. IV. 


Hereditas KU. 
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named, Ihe names of llie Polemoniums growing in the botanical gardens 
are quite unreliable. 

In several cases I have got positive results when Crossing some of 
Ihese species and I do not doiibt that it is possible to get crosses 
between most of them, but inost often oniy sterile hybrids. 

Species crosses in the genus have been recorded as made by 
W. Focke and C. Correns. 

Focke (1893) meiitions a hybrid (only one specimen) between 
P. flavum and P. coerulcum, and Correns (1903) tells us that he has 
got many, but always sterile hybrids between the same two species. 
When his P. coeriileum was a white-flowered one the F, were all 
white-flowered, and when it was the typical blue-flowered P. coeruleum, 
the Fl were all blue-flowered. 

Lingelsheim (1920) found in the Breslau Botanical Garden ainongst 
P. reptans one specimen which he explains as a hybrid between 
P. reptans and P. coeriileum; but he has not actually made the cross. 
Also this hybrid was sterile. K. V. Ossian Dahlgren (1924) who 
published a very inleresting report on his genetic studies in P. coeru- 
leiim at about the same time as mine, mentions these cases, but has 
no species crosses of his own to add. 

As to the taxonomical part of my work I refer to the treatment 
of the genus published by A. Brand in his monograph of the family 
in »Das Pflanzenreich» (1907). 


POLEMONIUM MEXICANUM CERV^ X PAUCIFLORUM 

WATS- 

In our Botanical Garden the garden inspector Mr. A. Lange in 
1912 found amongst P. mexicanum raised from seeds sent from Kew 
Gardens under the name of P. mexicanum some specimens of a Polemo- 
nium which he suspeeted to be a hybrid between P. mexicanum and 
P. paucif lorum; he sent part of this plant to Dr. Brand who agreed 
with him in this supposition. I have since seen the same hybrid in 
sowings of Polemonium mexicanum, partly from our own garden 
and partly from olher botanical gardens and it struck me that 
this hybrid between the two outwardly very different looking species 
was not wholly sterile as the other hitherto reported species crosses 
within the genus. I thought, therefore, it well worth while to try 
to obtain this hybrid under controlled conditions, and I found soon that 
it was not difficull to cross the two said species. These species and 
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their hybrids ha ve furlhermore Ihe advantage, Ihat they flower in the 
same year in which they have been sown. 

Both species liave their honie in Mexico and have only been collec- 
ted spontaneously in few places, according to A. Brand (l. c.). They 
are easity grown in culture and have conse(|uenlly become rather eom- 
mon plants in the botanical gardens, as they set seeds very freely. 
Brand considers P. mexicanum as l)elonging to Ihe section or subgenus 
Eiipolemoniiim Peter, while P. paucifloriim is referred lo the section 
Melliosma Peter. Thus, if this dividing inlo seclions arranged by 
A. Peter in 1871 and kepl by A. Brand in 1907 is correct, the two 
species should be far distant from each otlier. The ease by which they 
are crossed, does nol seem t(» agree with this supposition. On the otlier 
hand the crosses between species within the section Eupolvmoniiim have 
hitherto given only sterile hybrids, thus probably showing a less pro- 
nounced af f init y. 

I. Some plants raised in 1923 (23/07) from seeds from (anubridge 
Botanical (iarden, received under the name of P. mexicanum, were 
P, mexicanum, others looked like the abo\e menlioned hybrid P, mexi- 
cnnum X pauciflorum. These plants which were not absolutely pro- 
lected from cross fertilisalion produced in 1924 a progeny {F.) (24/5) of 
a little inore than 100 individuals which showed a distinet polyniorphous 
splitting in relation to the length and colour of the corolla, the length 
of the style and of the stamens, the intensily of glandulosity, vigour, 
shape of the leaves etc. Most of them were thrown away, but some 
of them were isolated and self-fertilised. They gave in 1925 a F i (25/23) 
of 11 plants which again showed the same splitting. One of these 

plants was again self-fertilised and gave in 1927 an offspring, which 
was sown in the spring of 1928 and gave 41 individuals of F^, still 
splitting. I mention this series although it has not been treated in a 
satisfying manner because it behaves like the following series which 
was duly controlled. 

II. A plant of P. mexicanum (seeds from (jothenburg, 23/()5j was 
in 1923 crossed with P. paucitlonim (seeds from Bremen, 23/57). The 
Fl (24/3) consisted of 6 individuals all alike and intermediate and like 
the above mentioned supposed hybrid. This Fi gave in 1925 af ter 
fertilisation amongst them.selves in Fj 16 plants (25/21 and 25/22) which 
flowered in 1926 and showed a distinet splitting, and the third hybrid 
generation Fg raised in 1928, gave 54 individuals, also splitting (28/2). 
Self-fertilising of a plant of the Fj was repeated in 1925 and sown in 
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1926 (26/51 a) witli Ihe result of only 3 plants (splitting) and in 1928 
1 hacl another F» of 93 individuals, also splitting (28/9). 

III. A third series of this cross came from P, mexicanum (24/2 : 
offspring of 23/65 from Gothenburg) crossed wilh P. pauciflorum (23/62, 
from Amsterdam), in 1925. The Fj in 1926 was only one plant (26/49) 
which was self-fertilised and in 1928 gave 46 individuals of the same 
polymorphous kind as in the former series. 

The two paren t species are very unlike each other. It is not 
possible to mention ali tfie differences and I restrict myself to the flower 
characters. In P. pauciflorum (Pl. I, Fig. 3) the corolla is yellow, most 
oflen wilh a linge of red-brown, 28 — 34 mm long and the calyx teeth are 
long and linear and more or less spreading. In correlation to the long 
corolla the style is long. In P. mexicanum (Pl. I, Figs. 1 and 2)the corolla 
is blue witli a short whitish tube, only 3 — 4 mm long, the style is short 
and the calyx teeth are shorlly triangulär and appressed lo the tube. 
In Fl (Pl. I, Fig. 4) we get a corolla which is more or less pale bluish 
with a tinge of reddisli and with a pale, often whitish tube, the lenglh of 
which is 11 — 12 mm; the calyx teeth are spreading and narrow as in 
P. pauciflorum^ but shorter. Also the length of the style is inlermediate. 

In Fa (Pl. I, Figs. 5 — 10) the colour of the corolla shows all kinds of 
shades from nearly whitish with faint tinge of pink-lilac, to reddish- 
blue, the yellow colour of P. pauciflorum manifestes ilself mostly in a 
pale yellowish tinge in the tube; more rarely we get a yellowish red 
corolla. Also the length of the corolla tube and the shape of the calyx 
teeth show many different stages between those of the two parent 
species. In a ruff manner it is possible to arrange the plants of Fa 
in three groups: (1) reddish or somewhat yellow -reddish corolla with 
a tube of 10 — 14 mm, (2) nearly whitish corolla with a tube of 10 — 14 
mm, and (3) pale-bluish corolla wilh a tube of (5 — 8 mm, but in F:^ 
the behaviour is still more complicated. 


LENGTH OF THE COROLLA IN MM. 

P. pauciflorum (25/70) 30, r* — 31 — 33 — 34. 

> (24/69) 28—29—30—30—30—30—30—31—31 

—31 —33,5— 34-^>34. 

» (25/27o: Fi of 23/62) 31—31—31—31,5 — 34. 

V (23/57) 28 — 29. 
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P. mexicamim X paiicifloriim Fi (24/3): 11 — 12 — 12 — 12 — 12 — 12. 

» > F 2 (25/21): 10-10-11; all Q. 

(and 25/22): (>- 7 — 7 - 7 —8 

— 8 — 8; pale hliiish. 

: ()— (vv- - 7 — 7- 12 

X 8- 8,r>; nearly 
whilisli. 

: 13 — 14; yelknv- 
reddish. 

: i()„ 9 X 11- 11, r> 
— 5 X 12; i)alo 
roddish. 

P. mcxicdniim (25/24 a : Fo of 23/05): 3 — 3 — 3,r)— 3,.) — 7 X 4. 

The leiigth ol‘ the slyle is very variabh*. In niost eases it is nol 
longer than the corolla, as iii ihe two parent species, in whieh il is 
eilher shorler Ihan or as long as the corolla (in late flowers of P. nicxi- 
canum il happens that the slyle exceeds the corolla in length); but in 
some eases we get an individual with the slyle inuch longer Ihan the 
short and open corolla, Ihus making a qiiile slrange impression on the 
observer. These long-slyled rare individiials have some Flowers with 
styles more than Iwice exceeding the corolla, olhers with considerably 
shorler styles hardly exceeding the corolla, and I ain not able lo find 
any stability in the lenglh of the style. Parlly al leasl it has some 
relation to the season and other oulward conditions. 

The fertility of the hybrids seem to become better in later genera- 
tions. In Fl the sterile individiials are not rare, but as it of course is 
necessary to use the fertile ones for furlher cullures, it follows that in 
F 2 and Fa we get only fertile planis. These are not as fully fertile 
as the parents, but still ihey contain rather many good seeds in each 
capsule when fertilised by inseets as well as artificially. 

Hitherto I have not had my atlenlion sufficiently drawn upon the 
behaviour with regard to prolandry, protogyny or homogamy. 1 can 
only say that the plants seem in this respect to be fliictiialing. 


POLEMONIUM PAUCIFLORUM X MEXICANUM- 


As the length of the style is so much different in the two species, 
being ca. 8 times longer in P. panciflorum than in P. mexicannmy il 
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was a priori very interesting lo Iry to make the reciprocal cross, using 
P. pauciflornm as the female parent and P. mexicanum as the male, 
in which case the pollen of P. mexicanum woiild have to grow the long 
way through the long style of P. pauciflorum. I have tried this cross 
several limes, but always wilhoiit any reliable positive result. 

The first lime I tried it was in 1925; I crossed a P. pauciflorum 
(24/7 o: offspring of P. pauciflorum 23/62 from Amsterdam) with 
P. mexicanum (24/2 o: offspring of P. mexicanum from Gothenburg) 
and also anolher P. pauciflorum (25/70 from Sophia, received under 
the name P. flavum) with the same P. mexicanum (24/2). In both 
cases (26/47 and 26/48) 1 got a few seeds which when sown gave one 
and two (respectively) plants. These plants were exaclly like the 
female parent and Iheir offspring (the capsules were quite full of seeds) 
was also true P. pauciflorum (8 individuals, 28/6). On the other hand, 
if I tried afler emasculation to cross thcmi with P. mexicanum as male 
again, the result was quite negative. 

The second time 1 crossed P. pauciflorum (25/70) with P. mexicu- 
num (25/24 o: offspring of 24/2) hoth in .Iiily and in September in 1927. 
but gol no developed seed at all; and the same was the case with a cn)ss 
between P. pauciflorum (23/57 from Bremen) with the same P. mexica- 
num. Finally in 1928 1 tried the same cross again and with the same ne- 
gative result. 1 believe, Iherefore, that the cross P. pauciflorum X mexica- 
num is not possible, and the reason is probably the quite natural one, that 
the pollen of P. mexicanum with its short corolla and shorl style does 
not have sufficienl growing force to penetrate through the long style 
of P. pauciflorum into the eggs. That I obtained threc pauciflorum- 
individuals in my first experiment, is due to the accident, that I had not 
been cautious enough when I emasculated the P. pauciflorum used, a 
few pollengrains must have been left on the inner surface of the corolla 
tube and have self-fertilised the said flowers. 

We have thus here a new case in which one cross (P. mexicanum 
X pauciflorum) is easihj made and the hgbrid rather fertile, while the 
reciprocal cross (P. pauciflorum X mexicanum) is impossihle, probably 
owing to the differences in the length of the style of the two parent 
species. 


BACK-CROSSING OF P. MEXICANUM X PAUCIFLORUM- 

In order to see the results of back Crossing the Fi (24/3) was in 
1925 crossed back with mexicanum: P. [mexicanum X pauciflorum] X 
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mcxicanum. The oiTspring was one Nigorous plant wilh nearly while 
corolla with a faint pink tinge (26/52). This was again crossed with 
P. mexicanum and in 1928 1 had 64 sisler-plants of Ihe double baek- 
cross (28/8) all of which showing the liybrid natiire, bul with a distinct 
inclination towards P. mcxicanum, miich more so Ihan by self-fertilisa- 
tion of the hybrid P. mcxicanum X pauciflorum. But Ihe full falling 
back to the parenis was not yel obtained, it requires slill one or several 
more generations. 

So far the cylology of the species and the hybrids has not beeii 
worked ont, but Dr. Henning E. Petersen has begiin this study. 


OTHER SPECIES CROSSES. 

1'wo other crosses ha ve been made. bul Ihe Pi seems lo be sterile: 

1) P. filicinum X cocrulcum (album micropctalum) gave 7 sterile 
plants wilh bluc corollas (Pl. 1, Fig. 11). This hybrid is not rarely seen in 
cultures raised from seeds from botanical gardens where P. filicinum 
is grown togcther with P. covrtilcum. 1 have got il from Ihree botanieal 
gardens at least. 

2) P. carncum X cocrulcum (Pl. I, Fig. 12) gave 5 self-sterile plants 
wilh pinkish to pink-violel flowers. It seems as if it is possible to erosN 
this hybrid baek with the parenis. 


EXPLANATION OF PLATE I. 

Uppor row: lo Ihe Icfl, hvo differcnt flowers of P. mcxicaniun :iihI lo lln* 
one flowcr of V. pauciflorum. 

Secoiid row': h\ of P. mexicanum X pauciflorum. 

Third and 

Fourth row s: flowers of 6 individuals of Fy ol P. mexicanum X paucitlorum. Noh* 
Ihe exlraordinarily long style in Fig. 8. 

Fifth row : to the left, Ft of P. filicinum X coeruleum, 

to the right, Fj of P. carneum X cocrulcum. 

All painted by Miss G. H. Ostenfei.d. 
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EINE EINFAKTORIELLE REZESSIVABWEI- 
CHUNG IN BEZUG AUF DIE FARBE DER 
SAMENSCHALE BEI PHASEOLUS 

VON ERNST NILSSON 
HÅLSINGBOar., SCHWKDEN 


I N einer Sanienpartie der schwedischen Bohnensorte Apollo (eine 
Pedigreesorte von Weibullsholm), die zu jener Griippe von Bolinen- 
varieläten gehört, die in Sehweden als »Braune Bohnen» bezeichnet 
werden, fand ich im Vorfriililing 1925 eine geringere Anzald Sanien, 
die von der normalen Samenfarbe der Sorte diirch eine viel hellere 
solche abwichen. Die Sorte Apollo hat eine Samenfarbe, die am 
ehesten als gelbbraun bezeichnet werden kann. während die ab- 
weichenden Samen eine grau-gelb-weisse Farbc ((diamois) hatten. 
Nach Ostwald’s Farbensystem ist Apollos Farbe 4,5 ic iind die des 
abweichenden Typus 3,5 gc an neuem Material des Jahres (bekanntlich 
veränderl sich die Samenschalenfarbe von Bohnen mit ziinehmendem 
Alter oft in höhem Grade). — (Bei der Bestimmung der Farbe habe ich 
eine von der deutschen Samenfirma Ernst Benary herausgegebene, 
gute Farbenkarte vom System Ostwald beniitzt. Fur die genetische 
Forschung diirfte dieses das geeignetste der bisher erschienenen sein). 
— Das Hilum hat bei beiden Typen die gleiche, fast weisse Farbe und 
die Mikropyle wird bei beiden durch einen dunkelbraunen Punkt 
markiert, der doch bei Apollo etwas dunkler ist. Die Strophiola und 
auch der dunkle Ring um das Hilum ist bei Apollo merkbar dunkler. 
Im iibrigen sind die beiden Sanientypen einander vollkommen gleich 
(siehe Fig. 1 — 2). 

Abweichende Samentypen bei Bohnen gehören keineswegs zu den 
Seltenheilen. Vizinismus ist bei dieser Art im (iegenteil so häufig, dass 
jederman der sich etwas eingehender mit ihr beschäftigt, in der Ijegel 
jedes Jahr mehrere Abweicher findet. Meistens werden diese von den 
Samenbauern oder jedenfalls von den Samenhändlern entfernt sobald 
sie erscheinen, demnach in der Regel in der Ernte der nach dem 
Vizinismus erhaltenen Fi-Pflanzen. Es gehört daher zu den Selten- 
heiten wenn man in einer Handelspartie von Bohnen Spaltungspro- 
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dukte antrifft, sondern meistens werden nur Samen mit Fi-Schale 
angetroffen. Dies gilt natiirlicli nur, wenn die spontane Kreuzung 
zwischen zwei Typen erfolgt ist, die durch die Kombination phäno- 
typisch abweichende Samen bilden. Bei spontanen Kreuzungen zwi- 
schen Typen mit gleichem Samenschalengenotypus oder zwischen 
solchen genotypisch verschiedenen, aber phänotypisch gleicben Typen, 
die bei Synthese oder Spaltung sich phänotypisch nicht manifestieren, 
wird die Kreuzung nicht entdeckt. Spontane Kreuzungen zwischen 
z. B. verschiedenen Stämmen der gleichen Sorte oder verschiedenen 
Pflanzen innerhalb einer Populationssorte verbleiben deshalb unenl- 
deckt, wenn das Material nicht zum Gegenstand einer eingehenden 
Analyse gemacht wird. Audi die Spaltungsprodukte können ungestört 
damit fortsetzen den Stanim bzw. die Sorte mehr und rnehr heterogen 



Fig. 1 Hcilie 1: Die Sorte »Apollo». — Reihe 2: Der Ilezessivabwcichcr. 


zu machen. Dies isl wahrscheinlich der Cirund, weslialb eine zur 
Zuchtung vorgenommene Linienauswahl (nach meiner Erfahrung) bei 
Bohiien bessere praktische Rcsultate gibt als bei Erl)sen, die bei uns 
sehr ausgesprochen selbstbefruchtend siiul. »Die Natur» fiihrt nämlich 
in dieser Weise eine Serie verschiedener Kombinations- und Trans- 
gressionskreuzungen aus (nach der in der Zuchtungsarbeit gebräuch- 
lichen Terminologie), deren Fruchte sich der Ziichter durch Linien- 
auswahl direkt zugutemachen kann. 

Bei der Entdeckung des genannten hellen Abweichers dachte ich 
ihn mir naturlich zuerst als das Ergebnis einer spontanen Kreuzung. 
Die wenigen Samen desselben, die ich finden konnte, wurden im Friili- 
jahr 1925 ausgesäet und ergaben als Resultat eine Parzelle mit drei 
Pflanzen, die bei der Ernte alle helle Samen lieferten. Audi einige 
Samen der Mutterpartie wurden gleichzeitig in einer Parzelle aus- 
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gesäet, die vier Pflanzen gaben. Diese lieferten »normale» Samen. 
Nächstes Jalir, 192(), bekam icli also 7 Parzellen, 4 nacli normal* 
samigeii und 3 nach hellsamigen Pflanzen. Diese letzteren Parzellen 
zeigten sich bei der Ernte als konslanl bellsamig. Zwei von den »nor- 
malen» Pflanzen herslammende Parzellen waren konstani gelbbraiin, 
während eine Parzelle nach gelbbrauner Pflanze im Verhiiltnis 
17 gelbbraune :3 hellsamige Pflanzen spalUde. Die Multerpflanze von 
1925 zu dicser Parzelle isl also in bezug anf das Allelenpaar fiir die 
Eigenschaflen gelbbraune — belle Samenschale helerozygotisch gewesen. 

Die rucksländige, von gelbbrauner Multerpflanze berstamniende 
Parzelle gab 8 Pflanzen mil normal gelbbraiinen Samen, eine Pflanze 
mit sehwarzen und eine Pflanze mit marmorierlen Samen. Die Nach- 
kommen nach diesen beiden lelzlen Pflanzen spalleten im .labre 1927 



Fig. 2. Das gleiche Objekt in gleicher Ordnungsfolge wie in Fig. 1. 


kompliziert. Die in llede slebenden Pflanzen waren wahrscheinlich 
Fi-Pflanzen nach zwei spontanen Kreuzungen von 1925 mit der Mutter- 
pflanze der Parzelle, in der sie enldeckt wurden. 

Die Nacbkommen nach den Pflanzen der Parzelle, die ]92() in 
17 normale : 3 belle spalleten, wurden 1927 näber untersuchl. Die drei 
Pflanzen mit bellen Samen ergaben drei konstant bellsamige Parzellen 
und die 17 Pflanzen mil normal gelbbraiinen Samen ergaben 7 konslanl 
normale Parzellen und 10 spaltende Parzellen mil einem summierten 
Verbältnis von 143 normalen : 49 bellen. Aus diesen spaltenden Par- 
zellen wurde die Ernte von 40 Pflanzen mil normalen Samen zu 
weiteren Versuchen herausgenommen. Diese gaben im Jahre 1928 kon- 
stant normale und spaltende Parzellen im Verbältnis von 27 : 13. Das 
Verbältnis fiir die spaltenden Parzellen war 195 normal gelbbraun- 
samige : 66 hellsamige Pflanzen. 
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Die Ernte von den normalen Pflanzen der oben geschilderten Par- 
zellen, die 1926 8 normale und 2 Pflanzen ergaben, die wahrscheinlich 
auf spontane Kreiizungen im Jahre 1925 zuriickzufuhren sind, wurde 
gleichfalls 1927 ausgesäet. Von den von diesen Pflanzen herstammen- 
den Parzellen waren 7 konstant normal, während eine 21 normale 
Pflanzen und eine graubraune gab. Die Nachkommen nach dieser 
letzteren gaben 1928 eine Spaltung in 5 graubraune : 1 gelbbraune : 1 
chamoisfarbene : 3 weisse. Von 5 der 21 normalen Pflanzen stammten 
5 im Jahre 1928 gebaute Parzellen, die alle konstant normal waren. 
Hier haben wir es sicherlich mit einer neuen spontanen Kreuzung zu 
tun, die 1926 erfolgt ist. Im iibrigen muss die Linie als konstant 
normal bezeichnet werden. 

Tabelle 1 gibt eine Ubersicht uber die Genealogie des untersuchten 
Materials, die das mitgeteilte Anbauprotokoll iibersicbtlicher machen 
diirfte. 

Dass der abweichende helle Typus im Verhältnis zu normal Apollo 
rezessiv ist, kann demnach nicht in Zweifel gezogen werden. Sämt- 
liche läpaltungszalilen sind in Tab. 2 zusammengestelll. Leider ist das 
Jahr 1927 fiir die Kultur von Bohnen und natiirlich nicht weniger fur 
genetische Untersuchungen mit dieser Pflanzenart geradezu verhäng- 
nisvoll gewesen, was zur Folge hatte, dass die Individuenanzahl per 
Parzelle im Jahre 1928 nicht mehr als etwa ein Drittel der normalen 
erreichte. Dass die Spaltungszahlen mit einer so kleinen Individuen- 
anzahl sehr unregelmässig ausfallen miissen, ist ganz natiirlich. Trotz- 
dem legt das Resultat der zahlenkritischen Behandlimg fiir die Auf< 
fassung der Spaltung als monohybrid ohne Komplikationen in keinem 
Falle Hindernisse in den Weg. Die Schlusssumme fiir alle Spaltungs- 
zahlen gibt sogar ein ganz ideales Verhältnis (mit zwei Dezimalen). — 
(Man könnte es möglicherweise fiir iiberfliissig erachten, die kleinen 
Individuenzahlen der Parzellen des Jahres 1928 zahlenkritisch zu 
behandeln; da es sich hier aber um das Feststellen einer sogenannten 
Verlustmulalion handelt, darf eine solche Arbeit kaum unterlassen 
werden). 

Die Verteilung der Parzellen im Jahre 1927 war: 7 konstant nor- 
male, 10 spaltende und 3 konstant helle, und im Jahre 1928: 13 kon- 
stant normale und 27 spaltende (Nachkommen nach hellsamigen 
Pflanzen wurden dieses Jahr nicht gebaut), also fast genau 1 : 2. Bei 
einer so geringen Individuenanzahl per Parzelle wie 1928 hat man 
indessen keine Sicherheit dafiir, dass die hinsichtlich der dominieren- 
den Eigenschaften konstanlen Parzellen wirklich von homozygotischen 
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Pflanzen abstammen. Erst l)ei einer Anzahl von 27 Pllanzc^n erreic lil 
der Quotient Diff. gefunden — theoretisches Verh. : ni,, den Weii 5, 
wenn man mit 3 : 1 als theoretisch erwarleleni V\'rhältnis reehnet, iind 
die Parzelle niir »normale» Pflanzen enthäll. Der Verleilung der Par- 
zellen auf konstante iind spallende kann deshall) in diesein Falle keine 


TABELLE 1. Vbersicht iiber das Unlcrsiicliiniysniatcrial. 



1 9 2 

5 


1 9 2 

G 


1 9 2 

7 

19 2 8 

Phänotypus 

Gcnoty- 

piis 

Fhänutypus 

Genoty- 

pus 

Phänotypiis 

Genoty- 

pus 

Phanotypus 


2 nor- 
male 

AA 

2 Parz.: 
konst. norm. 

AA 




- 





7 norm. 

AA 

koi 

1 Parz.: 
ist.norm. 

AA 






1 nor- 
mal 

AA 

"o) 
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U 
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X 

Sanieii 

koiiipli/. 

heloro/. 
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1 gra 11 - 
braiiiie 
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helcro/. 

1 Parzelle 

5 gruu- 
hraune 

1 gelb- 
braime 

1 chumois 

3 weisse 

0) 

XX' 


a. 


AA 


21 norm. 

AA 

5 Parz.: 
konst.norm. 

o 


SaiiiiM) 

kompli/. 

helero/.. 


1 schwarzt* 
(F.-PIl.) 

kompli/. 

hetoro/. 

1 Paiv... 
konipli/.. Spalt 

kompli/. 


Einem 

aiuleren 

Ul 

ci 


Samon 

konipli/. 

hfttTO/:. 


1 nianno- 
ri (T le 
(f.-Pfl.) 

koiiipliz. 

hflem/. 

1 Paiv.: 
kompli/. Spalt. 

kompli/. 

Porsche r 
iibergehen 
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AA 

7 Parz.: 
konst.norm. 

AA 











AA 

13 Parz.: 
konst.norm. 




1 Parz.: 


10 Parz.: 


27 Parz.: 


1 nor- 

Aa 

spaltcnd 

Aa 

spaltend 

Aa 

s 

paltend 


mal 

17 norm.: 

j 143 norm.: 

195 norm.: 





3 helle 


49 helle 


66 helle 

1 







1 


aa 


1 

1 

. . 1 






aa 

; 3 Parz.: 
konst, helle 

a a 



~1 

Parz.: 

aa 

3 Parz.: 

aa 






1 3 helle 

konst, hellc 







* X bedeutet spontane Kreiizung. 
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TABELLE 2. Die Spaltungszahlen. 


Jahr und Gene- 
ration 

Linie 

Stammt von 
der Linie 

Anzahl 

Pro 4 

±™k 

D:m^ 

nor- 

male 

helle 

nor- 

male 

helle 

1926. 

4 



17 

3 

3.40 

0.6O 

0.388 

1.03 

1927. 7)2 

1264 

4 

9 

7 

2.25 

1.75 

0.433 

1.78 

» 

1265 

» 

13 

6 

2.74 

1.26 

0.397 

0.66 

» 

1266 

0 

20 

7 

3.08 

0.92 

0.340 

0.24 

» 

1267 

» 

14 

4 

3.11 

0.89 

0.408 

0.27 

» 

1268 

» 

16 

2 

3.55 

0.45 

0.408 

1.35 

» 

1270 

» 

14 

6 

2.80 

1.20 

0.388 

0.52 

)) 

1271 

» 

24 

7 

3.10 

O.oo 

0.311 

0.32 

» 

1274 

» 

8 

5 

2.46 

1.54 

0.48O 

1.12 

» 

1276 

» 

9 

1 

3.60 

0.40 

0.548 

1.09 

)) 

1277 

» 

16 

4 

3.20 

0.80 

0.388 

0.52 

1 Sumine 1927 

143 

49 

2.98 

1.02 

0.125 

0.16 

1928. 7)3 



1264 

20 

3 

3.48 

0.52 

0.361 

1.33 

» 

— 

)) 

6 

2 

3.00 

1.00 

0.613 

O.oo 

» 

— 

)) 

6 

1 

3.4.^ 

0.57 

0.655 

0.66 

» 

- 

» 

4 

2 

2.67 

1.33 

0.707 

0.47 1 

» 

— 

)) 

4 

2 

2.67 

1.33 

0.707 

0.47 i 

» 


» 

4 

1 

3.20 

0.80 

0.774 

0.26 i 

Sutnme 

— 

» 

44 

11 

3.20 

0.80 

0.234 

0.86 i 

1928. 7)3 


1265 

8 

2 

1 

3.20 

0.80 

0.548 

0.37 i 

» 


)) 

7 

2 

3.11 

0.89 

0.577 

0.19 

» 

— 

» 

5 

3 

2.50 

1.50 

0.613 

0.82 I 

» 

— 

» 

5 

1 

3.33 

0.67 

0.707 

0.47 ! 

Summe 


» 

25 

8 

3.03 

0.97 

0.302 

O.io 1 

1928. 7)8 


1266 

8 

5 

2.46 

1.54 

0.480 

1.12 

» 

__ 

») 

9 

2 

3.27 

0.73 

0.522 

0.62 1 

» 

— 

)) 

6 

4 

2.40 

1.60 

0.548 

1.10 

» 

- 

» 

5 

5 

2.00 

2.00 

0.548 

1.83 

» 

— 


7 

2 

3.11 

0.89 

0.577 

0.19 

» 


» 

4 

3 

2.20 

1.71 

0.655 

1.08 

» 

- 

» 

5 

1 

3.33 

0.67 

0.707 

0.47 

Summe 


)) 

44 

22 

2.67 

1.33 

0.213 

1.55 

1928. 7)3 j 

_ 

1268 

9 

4 

2.77 

1.23 

0.480 

0.48 

» 1 


» 

11 

1 

3.67 

0.83 

0.5OO 

1.34 


Laut Heribert-Nilssons Terminologie (1920). 
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TABELLE 2. (Forts.). 


Jahr und Gene- 
ration 

Linie 

Stamnit von 
der Linie 

An; 

nor- 

male 

^.ahl 

liclle 

Pro 4 

' 

nor- , ,, 

, , lielle 

male i 


D:m, 

1928. P 3 



1268 

7 

4 

2.3^ 

1.43 

0.522 

0.80 

» 



6 

*> 

2.18 

1.82 

0 322 

1.57 

» 


» 

8 

2 

3.20 

0.80 

0.548 

0.37 

» 

- 

» 

6 

2 

3.00 

1.00 

0.013 

O.oo 

)> 


)) 1 

5 

2 

2.80 

1.14 

0.655 1 

0.21 

Suinnie 

— 

» 1 

52 

20 

2.8» 

l.u 

1 0.203 

0.54 

1928. Da 


1277 

14 

1 

3.77 

0.23 

0.447 

1.72 

» 


» 

8 

2 

3.20 

0.80 

0.548 

0.3 0 

» 


» 

8 

2 

3.20 

0.80 

0. B 48 

0.36 

Summe 

— 1 

! » 

1 :io 

■B 


0. Ö 7 

1 0 293 

1.47 

i Summe 

1928 




ilEEBi 

1.01 

1 0.1 08 

1 0.09 

i Summa 

summarum 

;«5 

118 

3.00 

1 1 .00 

1 0.080 

1 O.oo 


Bedeutung beig(‘messen wordeii, weiin es sich dariini Iiiuidelt dic Aii 
der Spaltung festzuslellen. Wir können uns deshalb in dieser Hinsicht 
nur an die direkten Spaltungszalden iii Tab. 2 haJten. Diese zeigen 
indessen, wie schon erwälint, mit geniigender Sicherheit, dass liier eine 
monohybride Spaltung vorliegt. 

Als (irundfaklor fur Schalenfarbe haben Lundberc; uiid Åkerman 
(1917), SiRKS (1920), Shull (1908) iind Shaw und Norton (1918) 
einen Faktor konstatiert, der von diesen Autoren mit P bezeichnet wird, 
und der, wies es scheint, den Grund liir den gleiehen Phänotypus 
biidet, der den abweichenden, rezessi\en Teil meines Materials kenn- 
zeichnet. Der Faktor G von Lundberg und Åkerman (1. c.) und Sirks 
(1. c.) fwahrscheinlicb identisch mit Tschermaks (1912) und Shaw 
und Nortons (1. c.) Faktor (' sowie Tjebbes und Kooimans (1919) 
Faktor B\ verursacht die gelbbraune Fafbe, die unsere selivvedisehen 
»Braunen Bohnen» kennzeichnet. Wenn wir diese Bezeielinungen 
beniitzen, ist die Sorte Apollo als GP und der belle Typus als r/P zu 
bezeichnen. Beweise dafiir, dass diese Faktoren und jene, die sich in 
meinem Material manifestieren, identisch sind, besitze ich indessen 
nicht. Nur im Analogieschluss habe ich eine Stiitze fiir die Annahme, 
dass sie vielleicht, möglicherweise köniite man sagen wahrscheinlich, 
identisch sind, Hierbei bin ich mir der Gefahren eines bestimmten 
Schlusses aiif solchen Grunden vollkommen bewusst. 
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Man wiirde sich denken können, dass der Samen, aus dem sich 
1925 die heterozygotische Pflanze (oder schon fruher die Ursprungs- 
heterozygote) entwickelt halte, durch eine spontane Kreiizung zwischen 
Apollo und einem Biotypiis mit der Samenfarbe, die die Rezessive in 
diesem Material kennzeichnet, entstanden sei. Solchenfalls miisste 
indessen dieser Biotypus in bezug aiif Charaktere wie Btatttypus und 
Blattgrösse, Art des Wuchses, Bliilezeit, Blutenfarbe, Hiilsentypus und 
Hiilsengrösse, Samentypus und Samengrösse mit Apollo isogen sein, 
oder aucli eine genotypische Konstitution haben, die einen mit Apollo 
in dieser Hinsichl iibereinstimmenden Phänotypus verursacht. In den 
genannlen Eigenschaften hat nämlich trotz eifrigen Nachforschens 
weder zwischen verschiedenen Pflanzen in spaltenden Parzellen oder 
zwischen konstanten Apollo-Parzellen und konstanten hellsamigen 
Parzellen kein Unterschied festgestellt werden können (die Uberein- 
stimmung in Samenform und Samengrösse geht aus Fig. 1 — 2 hervor). 
In den Parzellen, wo die Spaltungen, die in Tab. 1 als das Resultat 
von spontanen Kreuzungen bezeichnet werden, vorgekommen sind, ist 
die Variation im Gegensatz hierzu in mehreren Eigenschaften sehr 
gross gewesen, weshalb man zur Annahme Recht haben kann, dass 
diese Spaltungen mit der Spaltung Apollo : hellsamige nichts zu lun 
haben. 

Während den 5 Jahren, da ich in »Alnarps Trädgårdars Försöks- 
verksamhet» (Staatliches Forschungsinstitut fiir Gemusebau, Alnarp, 
Schweden) angestellt war, habe ich (ielegenheit gehabt mich mit den 
meisten europäischen Handelssorten von Bohnen zu beschäftigen, ohne 
dass ich jedoch eine gesehen hätte, die mit dem hier in Rede stehenden 
hellsamigen Typus ubereinstimmt. Eine Ausnahme biidete ein von 
Svalöf herstammender Stamm, dessen Samenfarbe und Hiilsentypus, 
soweit ich mich gegenwärtig erinnern kann, recht gut mit demselben 
iibereinstimmte. Dass dieser oder ein anderer Stamm oder eine andere 
Sorte in bezug auf alle beobachtbaren morphologischen und physio- 
logischen Eigenschaften, ausser der Samenfarbe, mit Apollo so iiber- 
einstimmend sein sollte, dass er die hypolhelische Elternsorte darstellen 
könnte, die die hier in Frage stehende Spaltung als das Resultat einer 
Kreuzung zwischen Apollo und dieser gedachten Sorte erklären können 
sollte, halte ich doch fur höchst unwahrscheinlich oder am ehesten 
fur unmöglich. Sogar verschiedene Stämme von »Braunen Bohnen» 
unterscheiden sich nämlich meistens in mehreren Eigenschaften ziem- 
lich beträchtlich voneinander, wenn sie auch in Samenfarbe und 
anderen einzelnen Eigenschaften iibereinstimmen. 
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Meiiier Ansichl nacli verbloibt kauin oiiio aiidiMv aiiiudiinbare 
MöglichkcH, als die hellsamige Form als eiiio spontan aurgidrelone, in 
einein AIIehMii)aar rezessive, im iibrigoii mit dor Ausgangssort(* isogene 
Form, d. b. als don häiifigslon Typus einer Verliisimiitation, aiif/Ailasson. 
Als Bewois hiorfur köimen folgende Tatsdclicn angoliilirl werdon: 

1 ) Fin mil dor Muttorsorte, Apollo, phänolypiscli vollkommoii 
ubereinslimmondor Typns spaltel nobon dor Hozossivtorm aus dor 
llolorozygolo aus. 

2) J)io Hetorozygoto nnd dio zwoi aus dorsolb<‘n aiisgespallonen 
homozygotischen Typon sind in allen unlorsuohlon Figonsoluiflon 
aussor Samonfarbo pbänolypisch idenlisoh. 

.*1) l)ie Spaltung ist rogolroohl inonohybrid. 

Dass Apollo oine Podigroosorte isl, kann dagogon in diesom Fallo 
kaum als Sliilze liir dio Mulalionserklärung angofiihrt wordon. Boi 
Phaseolus vuUjuris kommen, wio sohon friihor orwiibnt, sj)onianc 
Kreuzungon so oll vor, dass oino »Linio» diosor Arl in dor Regel koinos- 
falls als roino Linio>^ l>ozoiobnol wordon kann (siobo ul)rigons 
Kristofeehson 1921, Lenz 1921a iind b, Schiemann 1921) ^ Sohon 
währond dor 4 Jaliro, dio diose Vorsuobo dauorlon, baluai in dom ziom- 
lioh goringon Material niobt wonigor als droi spontano Krouzungon 
phänotypisch naobgowioscn wordon könnon. 

Dio Eiiiwäiulo, dio Nilsson-Fule (1921 ) gog(*n dio Anwondung dor 
von Heribert-Nilsson (191()) gogobenon Frklärimg dor Fntstohung 
von VorlustmutatiiHion auf soin Material von Fatuoidmulationon und 
Kornfarbomutatioiion boiin Hafor, Fhlorophylliniilalionon l)oi dor 
Gorslo und Spoltoidmutationon boim W^oizon niaolil, und dio auoli fiir 
mebroro andoro Mulationssorion gollon könnon, kommen im hior boban- 
dolton Fallo niobt in Botraobt. »Dor Korn im Spallungssoboma von 
Heribert-Nilsson ontbäll zur Hälfto koiistanlo, niobt woilor mutio- 
rendo und zur Hälflo boobspalloiido (ionotypon. Foiigtsolzlo Auswabl 
innorbalb oinor Linio AbdU sollto, bobi Nilsson- Fule bervor, boi 
dieson Voraiissolzungen bald zur Homozygotio fiibron. In moinor 
Pedigreo wurdon 1925 Muttorpflanzon \om A-Pbänolypus zu vior 
Untorlinion ausgowäblt, und von dieson war dio oino sobon botorozy- 
gotisob. V'on don drei iibrigen Linion wurdon im ganzon 14 nouo Fntor- 

^ Die Einwände, die Lenz (1. c.) gegen dic Verwciidung dor Hosullale von niohl 
isoliertem Material von Phnseolus vulgaris zu thooretischcn Auseinandcrsetziingen 
macht, sind meiner Ansicht nach etwas iiberlriehen. Es beriiht doch in dieser 
Hinsicht darauf, mit welchcn Eigeiischaflen man arbcibM, welcbe Srliliisso und wic 
man diese zicht. 

Heredltas XII. 


4 
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linicn nach untenstehendem Schema aufgezogen (in diesem sind 
Pflanzen nur mit einem Biichstaben, Parzellen mit einem Buchstaben 
ill Klammern angegeben): 

192 :) 1926 1927 1928 

lA \{A) 

\A 1{A) 

]A lA -7{A) 

lA 5 ^ 5 (^) 

Zwei der sehliesslichen Unierlinien sind durch einmalige Auswahl 
aus der Mutterpedigree, 7 durch zweimaligc Auswahl und 5 durcli 
dreimalige Auswahl entstanden. Die Verlustmutation ist in keiner 
dieser Unterlinien zum Vorschein gekommen (ich sehe hier von den 
spontanen Kreuzungen ab und behandle die dritte 1925-Linie wenig- 
stens als phänotypisch konstante A-Linie). Die spaltende Linie ent- 
stand, wie erwähiit, aus einer schon bei der ersten Selektion hetero- 
zygotischen Pflanze, weshalb ich nicht weiss, ob diese Pflanze ihrer- 
seits von einer wirklich konstanten Mutterpflanze herstammt oder nicht, 
Die Unterlinien, die konstante A-Linien gewesen sind, haben eine so ge- 
ringe Individuenanzahl aufzuweisen gehabt, dass sie ebensogul in höhe- 
rem Verhältnis spaltend, scheinbar konstant wie wirklich konstant 
gewesen sein können (Alles laut Heribert-Nilssons Theorie). Audi 
wenn eine Heterozygote nach vieljähriger Selektion in der Linie er- 
schienen ist, kann dies nicht als Beweis gegen die Theorie von 
Heribert-Nilsson angefuhrt w^rden, insofern es das in Frage stehende 
Material betrifft. Mit so grossem Vizinismus wie hier kann die Ent- 
stehung einer monohybriden Heterozygote sehr wohl durch spontane 
Kreuzungen zwischen Individuen der konstanten monomeren Hälfte des 
»Kerns» (AbAb und (iBaB) und der hochspaltenden (AbaB und aBAb) 
erklärt werden. Diese Kreuzungen können sich nach der Theorie nicht 
manifestieren bevor sie (ielegenheit bekommen abab-Individuen aus- 
zuspalten. 

Auf den in dieser Arbeit behandelten Fall kann also die Mutations > 
erklärung Heribert-Nilssons sehr wohl angewendet werden, Damit 
will ich indessen nicht behaupten, dass es sich wirklich so verhält. Es 
liegt ebensowenig ein Beweis dafiir wie dagegen vor. Um die Theorie 
zu widerlegen, ist in diesem Falle indessen wegen der Pollinations* 
verhältnisse notwendig, dass man mit wiederholter Auswahl in isoiier- 
tem Material arbeitet. 
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VVenn wir im vorliegendeii Falle annehmeii, dass eiiie Verlustinu 
tation sensu siricto wirklich stallgefunden hat, kann die urspruiif^liclu* 
Heterozygote meiiies Materials durch eine Miitalion 1924 entslanden 
sein, ein Aiisspaltuiigsprodukt nach einer friiher erfolglen Mutation 
oder das Ergebnis einer spontaneii Kombination zwisehen einer 
a-Gamete von einer friilieren Mutation iind einer A-Chunele von einer 
AA- oder An-Prianz-e darstellen. VVeleher dieser Fälle hier vorliegt 
lässt sich nicht entscheidcii, gleichwie ob die gedachte Veränderiing 
auf eine (iameten- oder Zygoteninulation zuruekzufuhren isl. 

Die Feslstellung eines Falles von >;Verlustmiitation» hat iialiirlich 
an lind fur sieh ein gewisses Interesse. Aber es selieint niir als ol) die 
iinifakloriellen Rezessivabweichungen mit Vorteil als Versiu*hs()])jekt 
innerhalb eines anderen (iebieles der Genetik, nämlich der Inziichl- 
forschung, aiisgeiuitzt werden könnten. Veriugl man tiber zwei For- 
men einer Art, die aiisser hinsichtlich eines Allelenpaares isogen sind. 
hat man auch ein Material, das dariiber Aiilsehluss geben können solK 
ob Heterozygotie oder Dominanz an und fiir sieh eiirai Einlliiss aiii' 
die Vitalitäl besilzl. Bei Kreuzung zwisehen einer Rezessivmiilante 
und der Mutterform hat man in Fi die Eigenschaflen Dominanz und 
Heterozygotie verwirklicht, wobei alle Einflusse von eventuellen direkt 
auf die Vitalität einwirkenden Faktoren, d. h. in vielen Fallen von 
iinkontrollierten und vielleieht unkontrollierbaren Gencmkombinatio- 
nen, eliminiert sind. Man hat allerdings Heterozygotie bzw. Domi- 
nanz nur in einem Anlagepaar, was natiirlich teils ein Naehteil ist, 
aber, wie erwähnl, auch ein Vorteil sein kann, da die Eigenschaften, 
deren Wirkung man untersuchen will, als einziges Differenzglied 
vorhanden sind. Gesammelte Erfahrungen von mehreren derartigen 
Versuchen wurden vielleieht fiir die Lösung des Inzuehtproblems von 
Wert sein. 
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ON THE NATURE OF THE SEX CHROMO- 
SOMES IN HUMULUS 

BY Ö. WIN GE 

GENETIC LABORATOHY OF THE ROYAL VKTKIUNARY AND AGHICULTIRAL ( OLLICGF,, 

COPENHAGEN 


I N i\ previoiis work (1923) 1 stated that in Humuhis lupiiliis and 
H. Japonicus a morphologically denionstrable pair of se\ cliromo- 
somes occurred, to be easily observed in the pollen inother cells of tbe 
heterogametic male ])lanl. I siipposed that the larger chromosome was 
Ihe -Y -chromosome, the smaller one the y-chromosome, biit coiild nol 
more closely acconnt for it, and had not studied somatic divisions, 
which might be expected to give information in this respecl. 

Having thoroughly revised my observation and having investigaled 
also somatic divisions of plants of both sex(‘s I can give a final acconnt 
of the sex chromosoines in the two Hiimuliis species and so throw a 
light on the real nature of the sex chromosomes in these planls. In a 
Work, now old (1914), I stated that the number of chromosomes in 
H. lupulus was II — 10, while in //. Japonicus it was n == 8, and I 
showed that in accordance with this there were 20 chromosomes in 
the cells of the ovary wall in the former species and 10 iu Ihe latter. 
Accordingly, in both cases female plants were concerned. In a tapetal cell 
of an anther, which was in a characteristic diakinesis-like stage, I could, 
however, in H. Japonicus count 17 chromosome pairs, and in my 
Fig. 26 (Plate 1) I delineated this number, the origin of which I disciis- 
sed, but could not al the tiine explain otherwise than by supposing Ihal 
one of the chromosome pairs had been cut in two. If I had had more 
somatic nuclear plates at my disposal in investigating male planls, l 
shoiild have seen that just here there are always 17 chromosomes. bul 
in female plants only 10. 

Unfortunately 1 subscribed in laler works (1917, 1923) to Tournois' 
view (1914) that both species had n = 10. This was due to the fact 
that at an occasionally repeatcd examination of my reduction division 
preparations 1 ascertatned that there could be a higher number than 8 
in the anaphase, which is now explained by the fact that the chromo- 
somes of the Japoniciis^male plant part with 8 and 9 to the two poles. 
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A short while ago — by Ihe way, after I had in the main com- 
pleted the present investigation — Kihara\s work (1928) on the sex 
chromosomes in H, Japonicus was published, in which he shows that 
in the reduction division in the pollen mother cells 8 and 9, respectively, 
move to the two poles, and in which he thinks to be able to lay down 
that the formula of the somatic cells is 14 + Ai + X (=»16) in the 
female plant and 14 + X i- F + X (= 17) in the male plant. He 
thinks especially to have ascertained that in the reduction division a 
median X moves lo one pole and two terminal y-chromosomes to the 
other, quite in accordance with the conditions which he formerly, in 
co-operation with Ono, beautifully had demonstrated in Rumex acetosa 
(192.‘1). Already in my above mentioned paper on sex chromosomes in 
some dioecious plants (1923) I had referred to Kihara's and Ono’s 
work and had pointed out the considerable correspondance with the 
cytological picture in the diakinesis of H. Japonicus where three chro- 
mosomes, arranged in a row, are observed very distinctly; hut I main* 
tained that the reduction division in spile of this did not take the same 
course as in Rumex, Here, accordingly, is an incongruity with Kihara’s 
opinion, which, however, I can now fully account for, and which 
shows that my work from 1923 and Kihara's work from 1928 are 
hoth iiicomplete, even though both contain some correct observations. 

The renewed investigations of the sex chromosomes in Hiimiilus 
have to me been another instance, how much we are inclined to over- 
look, in spite of the creditable clearness of the preparalions, just as 
tlie sex chromosomes themselves in plants through a long series of 
years were overlooked in spite of direct attempts a t demonstraling their 
exislence (i. a. Strasburger) and in spite of the fact that they are 
clearly seen in the old preparations concerned. 

In what follows we shall give a brief account of the chromosome 
conditions in the two Humulus species. 


HUMULUS JAPONICUS- 

Somatic nuclei, — In accordance with Kihara (1928) I have in 
somatic nuclear plates, wiiich w^ere examined in sections of root tips, 
found 16 chromosomes in female plants (Figs. 1 and 2), and 17 in 
male plants (Figs. 3, 4, 5), w^hich also so far agrees with my observa- 
tions from 1914, only that I at that time, as sex chromosomes in plants 
were still not knowm, sought to explain away the 17 chromosomes of 
the male plant. 
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The reduetion division. — A study of the reduetion division had 
formerly (1923) led me to Ihe view Ihal in the diukinesis of the pollen 
molher cells were ohserved 3 chromosomes, arranged in a row, 
which make out the sex chromosome complex, and that these chromo- 
somes at the reduetion division coiild be seen as consisting of a larger 
one, prodiiced by a fusion (end to end) of two neighboiiring chromo- 
somes in the row, and a smaller one. 

When now Kihara (1928) in his material, as menlioned, has 
ohserved that out of the three chromosomes, arranged in a row, the 
two terminal chromosomes (the y-chromosornes) im^ve lo one pole 



Figs. 1 Hnmuliis Japonieus. 1 2: Somatic plales from female root tips with 

16 chromosomes. .‘i- T): Same, from malc root tips, with 17 chromosomes. x ab. 3000. 


and the median (A) to the other pole, this is due to the faet thal 
H, Japonieus has several ways of reduetion division of the sex chro- 
mosomes, as it takes place, now according to one, now according to 
the other method, even in the same pollen sac. My investigations 
ha ve shown that the reduetion division at some places most frequently 
takes place in the manner described by Kihara, at other ])laces mosl 
frequently in the manner described by me. 

It will be unde^^stood that this faet collides with the supposition 
that the three sex cl^romosomes, arranged in a row, consist of a median 
X and two y’s as Äiipposed by Kihara; for if the midmost of the two 
is aiways an X and the two terminals are y's, one way of reduetion 
wdll lead to the formation of pollen with X and 2 7, while the other 
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way of reduction must necessarily give pollen with Y and X 4* Y; but 
t hese four sorts of pollen will not all be able to enter into ttie cycle 
of the plant in a harmonious wise. 

Twf) Solutions to the problem are here a priori supposab](\ — The 
sex chromosome complex consists really of an X and two Y".h\ hut then 
Iheir method of conjugation cannot always be as described.by .Kihara, 
but must be, now Y -f- X + Y, now X + Y + Y. A^cording to the 
former method of conjugation Kihara’s picture (Fig. %)""would result, 
according to the latter the picture described by me (Fig. 7). — Or the 
Ihree chromosomes, arranged in a row, in the male plant are three 
X-chromosomes, of which now the two terminals go to one pole, the 
. median moving to the other; now the two neigh- 
l bouring chromosomes to one pole and the third 
I to the other. The formula of the male plant 

1 thiis will be 14 + 5X, that of tlie female plant 

W 14-1 2X. 

After a doser investigation 1 have no doubt 
i 1 that this last explanation is the correct. for the 

^k T three chromosomes look quite alike when thcy 

^ lie distinctly separate in line; the special form, 
I T ^k displayed by the median chromosome when the 

two terminals move together to one pole, is only 
6 ^ T (iue to the influence of the mechanical powers 

and does not denote any actual differenct» in the 
three sex chromosomes. So 1 shall in what 
follows designate all as X. 

Figs. 8 — 33 show various pictures of reduc- 
tion division in the pollen mother cells of H, Ja- 
ponicus, of which the position of the sex chromosomes will be clear. 
In the diakinesis the three X-chromosomes are oftenest seen lying in 
a row% attached end to end. Pictures of this were already reproduced 
in my earlier work (1923) and are further to be seen e. g. in Fig. 8. — 
In Fig. 9 the position is the same but two of the X’s have entered into 
a more intimate connection so that they form a greater unity between 
them. In Fig. 10 the two X-chromosomes form a circle to which the 
third chromosome is attached so that it touches one joining place of 
the two others; evidently it is the homologous ends of all three chro-: 
mosomes that in this way touch each other. Figs. 11 and 12 show 
one X-chromosome lying isolated and the two others attached end to 
end. In shorl, a good deal of variation in the method of conjugation 


Figs. 6 7. The 2 types 

i>f reduction division in 
pollen mother cells 
of Hunutlus Japonicus. 

Sehematical 13 ^ 
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Figs. 8 — 33. Humulns Japoiiicus, Heduction division in pollen niother cells. The 
black cliromosomes are the sex chromosomes, except in Fig. 14. Explnnatioii, see 

V all anno 
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is seen, and u corresponding variation occurs in the heterotypical 
metaphase and anapliase, which are illustrated in the following Figs. 

If the metaphase plates from the pole are examined, we shall 
oftenest find 8 partners at one pole and 9 at the other, as demonstrated 
hy Kihara (1928), the three chromosomes lying as shown in Fig. 13, 
but even though this is the rule we shall also sometimes find 8 unities 
at both poles, the autosomes being grouped in 7 pairs, while the three 
X-chromosomes lie in a row directed from pole to pole. In Fig. 14 
such a nuclear plate is shown; in Fig. 15 the sex chromosomes and 
some autosomes are viewed from the side. 

A doser observation shows that even in cases in which the median 
X-chromosome in the beginning is situate nearest to one pole and the 
two terminals nearest to the other, it will rather frequently happen 
that the median will draw one of the terminals after it to its pole. 
This is e. g. undoubtedly the case in Figs. 16, 17 and 18, and probably 
also in 19. It is impossible always to decide where one of the termi- 
nals will end; it seems in fact to depend on a mere accident. It is 
sure that it sometimes follows Kihara's scheme, as e. g. in Figs. 20 
and 21, and also in Fig. 22 where all chromosomes have been placed 
in a row after being delineated with a prism in their natural position. 

Even though Kihara's observation concerning the distribution of 
the sex chromosomes in the reduction division thus is correct in the 
case of certain nuclear plates, however, it does not apply to all, nay, 
the method of reduction, first described by me, is often far more 
frequent. I reproduce for further illustration a series of pictures of 
sex chromosomes, arranged in a row, in the Figs. 23 — 30, and moreover 
in Figs. 31 — 33 three reduction divisions, which are situate in the same 
field of view, of which the midmost (Fig. 32) is in accordance with 
Kihara's description, while the two others (Figs. 31 and 33) show 
three sex chromosomes, arranged in a row. In Fig. 33 two of the 
A-chromosomes are quite conjugated, while in Fig. 31 all are separate; 
just this last picture gives a good impression of the similarity in the 
appearance of the three sex chromosomes, and I have no doubt that 
they are not only apparently identical; but that the explanation of the 
different method of reduction is that the the male plant of H. Japonicits 
posscsses three A-chromosomes, of which the two, which happen to 
move to the same pole, in the reduction division are equivalent to a F. 

It is only here to be added that by examination of a few male 
plants, which bore some female flowers, which proved able to fertilize, 
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although thc germ formation was not too good, 1 found an apparently 
normal male set of sex chromosomes in thc pollen mother cells. 

HUMULUS LUPULUS- 

Somatic nucleu — A study of the somatic niiclei corrol)orales 
my previous statements (1914, 1917, 1923) that the diploid chromo- 
some number is 20, and here is the same number in the male and the 
female plant. Figs. 34 — 35 are niiclear plates from root tips of 
female plants, Figs. 30 — 37 from root tips of male plants. I have 



Figs. -'O?. Humulus liipiilus, 34 -35: Somatic plates from female root tips. 
36 37: Same, from male root tips. All plates with 20 chromosomes. x ab. 3000. 

not been able to ascertain any positive difference in the appearance 
of male and female nuclear plates in spite of the fact that they must 
actually differ, the male plant having X + Y and Ihe female plani 
A' + X. 

The reductioii division. — The diakinesis shows beside the auto- 
some gemini also the sex chromosome pair, of which I said in 1923 
(1. c.): »A particular pair of sex chromosomes is always visible, con- 
sisting of one shorter and one very long chromosome, attached end to 
end. The long chromosome is generally constricted at or near the 
middle, and may thus sometimes suggest the impression of three chro- 
mosomes one after the other in a row». I remarked further that the 
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constriction was rarely visible in the metaphase, and that an Jf- and 
a Y-chromosome of different size moved each to ils separate pole. My 
Figs. 1 — 5 from 1923 illustrated this. — 

This constriction at the middle of the larger chromosome is not 
so common in my later |)reparations as might be supposed from the 
above description, and in the late diakinesis it has quite disappeared. 
The two odd partners that lic in a row (this is no hindrance to the 
possibility that they may have been parallely conjugated in the early 
prophase) are sometimes separate only by a narrow interspace 
(Fig. 38); more frequenlly they are to be seen removed to a farther 
dislance from each other and connected by an exceedingly thin thread 
(Figs. 39—41). 

In the metaphase and the anaphase the X — Y-chromosome pair 
is seen very distinctly (Figs. 42-- 51), and their appearance is every- 
where rather constanl. Here a bipartition of the large chromosome 
never takes place, as in //. Japonicu.s, Only one pair of autosomes is 
of the same size as the large sex chromosome, as shown in Figs. 45, 
4(>, 47, 50 and 51, while the rest of them are smaller. From the two 
lasl Figs., which represent all chromosome pairs in the reduction divi- 
sion, projecled out in a row, it is shown that the partners of the large 
autosome pair (on the righl in the Figs.) now form a ring, now lie in a 
row, and this different position does not denote different stages of the 
reduction division, but is a fact. 

The above observations of H, lupuliis are in the main only a corro- 
boration of my work from 1923 and I have in vain sought to ascertain 
liirlher, whether the large sex chromosome or the small one is twicc 
present in the female plant, which woiild give direct information as to 
which of th(*m is X and which is Y. In spite of the fact that the size of 
the large sex chromosome in the metaphase of the reduction division 
is only reached by one of the autosome pairs it has neither by direct 
observation nor by measuring of the chromosomes, but only by ana- 
logical eonclusion been possible to decide which of the odd partners is 
the X- and which is the Y-chromosome. If the large partner was Jf, the 
female somatic nuclear plates must be supposed to show 4 especially 
large chromosomes, viz. the large autosome pair and the two X’s. If 
the small partner was X we must find only two large chromosomes, 
viz. the autosome pair. The somatic metaphases, however, show much 
less variation in the length of the chromosomes than might be expeeted, 
to judge from the pieture of the reduction division. I have by careful 
measuring of the twenty chromosomes in a good female somatic nuclear 



()1 


ON THE NATURE OF THE SEX CHROMOSOMES IN HUMIILIJS 


plale found the followinj? c*\prt‘sso(i in miirons: 5,:^ — 4,4—4,: 

4,5 — 4,1 — 4,2 — 4,2 — 4,1 — 4,0 — 4,0 — 4,o — 3, o — 3,o — 3,7 — 3,7 — 3,i — 3,i — 3,i - 



Figs. 38—51. Ilumuliis litpnliis. Ueduction division in pollen motlier cells. The 
hlack chromosomes are the sex chromosoincs. /> ah. .100(1. 


3,:i — 3,2, which do not givc aay information whatever in the directioii 
wished for, just as the difference between the larger chromosome and 
the smaller one on the whole seems slighter than tlie one asrerlaim d in 
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thc reduclion division. It is to be remarked that the large autosome 
pair has a median constriction. 

If, however, the oytological conditions of the two Humulus species 
are compared, it cannot presumably be doubted that the large sex 
eJiromosome of H, lupulus corresponds to the bivalent sex chromosome 
of H, Japonicus, As above mentioned this consists of two X*s, which 
are sometimes separate, sometimcs fused together and in the last case 
are qiiile similar to the large lupulus chromosome. So we must charac- 
lerize the conditions in H, lupulus to thc effect that the large sex 
chromosome is here always a unity, which only occasionally in the 
early diakinesis shows reminiscenses of its original double-nature and 
so we have here a real y-chromosome before us. After this the sex 
chromosome complex of C^ommon Hop thus consists of a larger Y and 
a smaller 


DISCUSSION* 

My view that the Y-chromosome in Humulus lupulus, as regards its 
origin, is a double-A, which a comparison with its relative, H. Japonicus 
iindoubtedly shows, the female plant here having 2 A’s, while the male 
plant has 3 A’s of which two are often fused together into a greater 
unity (Y), cannot be said to be in conflict with common views on the 
genctic nature of the sex chromosomes. The sex determination is on 
point of principle dec!ided by the balance between the genetic unities, 
drawing in male and female direction, which are distributed on the 
chromosomes, and through investigations of the sex determination in 
Drosophila mclanogaster it has been directly demonstrated that indivi- 
duals with one A-chromosome are male, while the presence of two X's 
produces female sex, as also the experiments of Goldschmidt and 
others have proved that the difference between male and female is in 
the main of a quantitative kind. 

While it is found in the Protenor type that the male has one X and 
the female two A’s, i. e. that the male is »haplo-Jf», the male plant of 
Humulus Japonicus is »triplo-A*^», and the chromosome complex of the 
male plant of H, lupulus is derived from this. 

Whether the sex chromosome complex in general can be supposed 
to have arisen by haploid or triploid presence of one of the autosomes 
is, I think, uncertain. Investigations of sex chromosome complexes in 
dioecious species belonging to a province of relationship of hermaphro- 
dites mighl pofisibty Ihraw lifbf on this questkiL 
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SUMMARY. 

In conlinualion of aiilhor’s previous invosligations of sex chronio- 
soines in Humulus species and other dioecioiis flowering plants il is 
shown that Ihe female plant of Humulus Japonicus has 14 + 2X in the 
diplophase and the niale plant 14 4“ 3X. In the pollen mother cells the 
Ihree X-chromosomes in the diakinesis, are lying now in a row, now in 
another way. In the reduction division the median moves to on(? 
daughter cell and Ihe two terminals to the other, as shown by Kihara, 
or one of the terminals moves to one pole and the two others, which are 
often fiised into a larger one (7), to the other. In somatic plates th(‘ 
tw^o X’s of the male plant are ahvays separate. 

In H. lupuhis ihc formiila of the female plant is 18 + 2X and ttiat 
of the male plant 18 + X + 7. Although the 7-chromosome is never 
complctely divided here, it must be regarded as homologous lo 2 X- 
chromosomes. The 7-chromosome thiis is the larger of the two sex 
chromosomcs. Aiithor touches on the possibility that the sex chromo- 
some complex also elsewhere can be connected wdlh haploid or triploid 
liresence of an autosome. 
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CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS OF THE 
GENUS AESCULUS L. 

WITH SOME OBSERVATIONS ON AESCULUS CAR- 
NEA WILLD., A TETRAPLOID SPECIES ARISEN 
BY HYBRIDIZATION 

BY AAGE SKOVSTED 

GKNETIC LABORATORY OF THE ROYAI. VETERINARY AND AGRICULTURAL COlXEGE. 

COPENHAGEN 


A priori il vvould be supposed Ihal Aesciiliis woiild be a rather 
favourable subject for cytological investigalions, as Ihe flowers 
liave ralher many staniens (7 or 8), and each slameii has Iwo large 
saes wilb many pollen-grains. So in the spring of 1928 I underlook 
iixations of flower buds of Ihe Acsculus speeies foimd in The Bolanieal 
(larden of the l^niversily of (^openliagen. 

The first fixations vvere undertaken in (’ 4 arnoy's fluid; but becaiise 
of illness tlie buds stood in the fixation fluid for 72 hours. However 
il appeared at a later fixation for 4 hours thal the long stay in the fixa- 
tion fluid had done no harm. But A, paruiflora, which was iiot suffi- 
eiently developed till the monlh of August was fixed for ö minutes in 
(^ariioy^s fluid and then for 24 hours in Nawasehiirs chromie aeetic 
acid formaldehyde mixture in the modification which Karpechenko 
meiitions (1927, cf. J. Clausen 1927). The result of this last men- 
lioned method of fixation proved itself excellent, and the fixation was 
considerably belter than that in the pure Carnoy‘s fluid, thus all 
shrinking of the plasma failed lo appear. 

The colouring proved independent of the fixation fluids, and 
caused some difficully. Thus Heidenhain\s haematoxylin proved in- 
applicable, the colour in the chromosomes beiiig differentialed away 
long before the colour in the plasma. Colouring by means of iodine 
gentiana violet showed the same tendency as colouring with Heidenhain; 
but by making the colouring as shorl in duralion as possible (about 
15 minutes) and especially by reducing the following mordantiiig in 
iodine-potassium iodide to a minimum (15 or 20 seconds at the most), 
1 succeeded in getting available preparations by a long differentiating, 
of up to 2 hours, in abs. alcohol and clove-oil. 
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CYTOLOGICAL INVKSTKl ATIONS OF THE GENUS AESCULUS L. 

The reduclioii division does nol take plaee lill tlie buds have 
reaelied ahoid half or Iwo Ihirds of Iheir greatest lengtli. 

According lo Pax (1893) Acsculiis is divided iiilo four sections; 
Imt I have only had opportunily lo invesligale rej)resenlalives of Ihree 
of Ihese seelions, and Ihe eylologieal differejiee hehveen lliern proved 
rather sligld. The niimber of eliromosoines was everywhere Ihe same, 
namely n = 20, only Ihe Pnout groiip was cliaraelerized ])efore Ihe 
others hy l»a\ing somewlia! Iarg(‘r ehroniosoines. 

THE EUAESCULUS SECTION- 

A. Ilippocdslanum 1^. is a Soulh Kast Kuropean (U*nlral Asiatie 
species oeeurring cominoidy ])lanled in Ihe grealer pari of Europé. In 
helerolypical ni(*la|)hase il sl)ows 20 snialJ elironiosom(‘s (Fig. 7). 



Fig. 1. A. (jlahra, het. metaphase. 2 :J. A. /hipo, hetcrotypical aiul liomotypical 

metapliase. 4. A. mntabilis, Iict. mctapliase. - A. parviftora, liet. mctaphase. 3200/1. 

A. glabra Willd. is a North American species also vvilh 20 small 
chromo.somes, which in the helerolypical melaphase (Fig. 1) an» com- 
pletely like thosc of A. Hippocastaiwm, 
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THE PAVIA SECTION* 

A. pavia L. (Pavia ruhra Pom.) is a North American species. It 
tias also 20 chromosomes, which in heterotypical metaphase (Fig. 6) 
are considerably larger than Ihose of the two species before mentioned. 

A, flava Ait. (A. liifea Wangenh., A. octandra Marsh.) is a North 
American species, too. In cytological respects it is distinct from all the 
other investigated species (except A. mutabilis hort.), the heterotypical 
metaphase here cmly heing very short in dnration, so that rediiction 
divisions are only found in a quite small zone in the anther, in contrast 
to the other species, where as a rule the whole anther is found on the 
same stage of development. Fig. 2 shows heterotypical metaphase, 
Fig. 3 honiotypical metaphase, with 20 chromosomes. The chronio- 
somes here are of ahoiit the same size as those of A. pavia. 

THE MACROTHYRSUS SECTION- 

A. parviflora Walt. (A. machrostachya Michx.) is a North Ameri- 
can hnsli. It has 20 small chromosomes of the same size as those of 
A. Hippocastanum and giahra. Fig. 5 shows the heterotypical 
metaphase. 

HYBRIDS^ 

A. mutabilis hort. is a culti\ated form of doiiblfnl urigin. FOCKE 
(1881 ) States that il is descended from a Crossing of A. flava X A. pavia. 
In a cytological respect it reminds of A. flava by having a very short 
heterotypical m(‘laphase; but the chromosomes seeni considerably 
smaller llian Ihose of bolh supposed parents. It is otherwise cytological 
constant, with n — 20. Fig. 4 shows the heterotypical meta])hase. 

A. carnea Willd. (A. riibiciinda Lodd.) is a freqiiently cultivated 
garden ])lant, a hybrid between A. Hippocastanum and A. pavia, thus 
e. g. Focke (1881) states, »scheint öfter in eiiropäischen (lärten ziifällig 
entstanden zu sein». 

It looks rather an iniermedijite lype between its two parents: Thus 
the height is ahout 20 m. against A. Hippocastanum 30 in. and A. pavia 
8 m. In form and leaves it is like A. Hippocastanum, while the colour 
of the flowers approaches that of the flowers of A. pavia. The fruit 
is next to an intermediate form between the parents; but in the flower 
diagramme it is clearly distinct from both parents by its bracts 
(Pavillard 1021). In spite of its being a hybrid between species from 
separate sections, it is, however, rather fertile and constant in its pro- 
geny. Bean (1919) writes thus about it: »Some half a dozen plants 
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were raised from seed at Kew, about 1896, which are now 20 feet high, 
and have flowered for several years pasl. They do not differ in any 
respect from ordinary A. carnca, or from each olher, except in the depth 
of colour in tlie flowers». This circumstance is tben also availed of in 
practice; »D. F. Poulseirs Planteskole» has kindly informed ine that 
the species normally is propagated by seeds. Bean is riglil in saying. 
»this is rather umisual in the progeny of a hybrid»; biil a cytological 
investigation gives the explanation, the species being cytologically con 



Fig. 6. A. pavia, het. metaphasc witli 20 chromosomes. 7. .4. Hippocaslaiiuw, 

het. metaphase with 20 chromosomes. 8 . Å. carnea (= A. nipporasluninn x A. 
pavia)y heterotypical metaphase with 40 chromosomes, 20 large from A. pavui and 
20 smaller from A. Hippocasianum. .*1200, 1. 

stant and telraploid. Fig. 8 shows the heterotypical metaphase and 
here we can with a rather great certainty distingiiish 20 large chromo- 
somes, obviously originating from A. pcivin and 20 smaller ones, in size 
corresponding to the chromosomes of A. Hippocasianum. So A. carnea 
is a morphologically and cytologically constant and clearly distinet 
species, which has arisen in historical tiines by spccics Crossing with 
following indirect chromosome binding. 

Accordingly, A. carnea is a fresh example corroborating \\’iN(iE\ 
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well-known hypolhesis (WiNGE 1917, 1924 and 1926) as to the rise of 
new species t)y chroniosome doubling after species Crossing. It reminds 
completely of the classical examples of Priwula Kcwensis (Pellew 
and Durham 1916) and Nicotiana gliitinosa-tabacmn (Clausen and 
(ioODSPEED 1925), nay, it even reminds of Primida Kcwensis in the 
faet that there is also here found some variation in the intensity of 
colour of the flowers (P^ocKE 1881, Bean 1919); only A, carnea has 
the advantage over the two inentioned examples thal here we are ahle 
to identifij the chromosome set of both parents, 

Since these two investigations a long series has followed showing 
examples of indirect chromosome hinding from widely different pro- 
vinces of the vegetable kingdom; however, I shall not here more closely 
niention the individiial examples as several summaries exist, e. g. 
Clausen 1926, Jorgensen 1927 and Heribert-Nilsson 1928. Only 
one recenl investigation is lo be mentioned a little more closely, viz. 
Heribert-Nilsson s investigations of Salix laurina (Heribert-Nilsson 
1928). Salix laurina is here slaled as being formed as an exlravagaiil 
type in 1 specimen in an Fa segregation after a Crossing of Salix vimi 
nalis^XS. caprea, which both have 19 chromosomes (Blackburn and 
Harrison 1924). Heribert-Nilsson mentions S. laurina as a tetra- 
ploid species arisen by chromosome doubling. However, nobody has 
still succoeded in ascerlaining the number of chromosomes of the pro- 
diiced form, just as it is also not known in the well-known cultivaled 
Salix laurina. The statement that the number of gemini is about 68“~44 
in the form produced by Heribert-Nilsson would agree excellently 
with a hybrid belween S. cinerea (n = 38) and S. phglicifolia (n = 44), 
which were formerly supposed lo be parents of S. laurina, as a hybrid 
like that no doubt would give 2n = 82. Until the results of more ex- 
haustive investigations are available, ii must be regarded as doublful, 
whether Salix laurina belongs to the series of telraploid species hybrids. 

Now the question is left, when the indirect chromosome hinding in 
A. carnea has taken place; such an investigation would be of a special 
interest, as up till now little information is available as lo the question how 
and when an inerease of chromosomes like that takes place (cf. (Llausen 
about Viola 1926). P^ocke^s statement that the species has arisen rather 
frequently might make us suppose that the chromosome doubling takes 
place regularly at once. In order to invesligate this relation more 
closely I undertook a number of crossings of A. Hippocastanum 
X A. pavia in the summer of 1928, at the same time undertaking some 
back crossings of A. Hippocastanum X A. carnea. In both cases some 
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crossingjiä were successfiil, hii! iinforliiiiutely it liappened liere, as often 
with this ort of experiment, curious people spoiled the hags with tlieir 
eonfents hefore the friiits were ripe. 

1 am greatly indebled to my (^hief, Professor Dr. O. Winge for 
the great interest he has always shown this litlle work, for his inciting 
giiidance and encouragement and for the amiability with wliich he 
always has taken time to assisl me and control significant chromo- 
some plates. 1 ani also indei)ted to the Direction of The Bolanical 
(iarden of the l'niversity of Copenhagen which most amiably has lefl 
me my malerial: and lo Dr. ,1. ('.lausen for mueh good adviee \ 
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SOZIALER AUFSTIEG UND ANTHROPOLO- 
GISCHE AUSLESE 

VON STHN WAHLUNl) 

STAATSINSTITUT FCH RASSENHIOI.OGIP:. l P1*SALA 


EINLEITUNG. 

D IK UnIersuchuHg der anthropologischen Verhältnissc in den 
oberen iind unteren (iesellschaftsschichten eines Volkes ist eine 
wissenschaftliche Aufgai)e, die in iinseren Tagen, nanientlich wegen 
der ungleichen Nalivität der verschiedenen VoJksschichten, besondere 
Aktualität besitzt. In der Arbeit Lundborg — Linders (1920): >The 
racial eliaraclers of the Swedish nation» (im folgenden als > Racial cha- 
racters) zitiert) wurden die sozialanthropologischen Probleine behan- 
delt. Die Resullate sind besonders deshalb von Interesse. weil die 
Untersuchungen zuni Unlerschied von den ineisten friiheren an eineni 
sehr grossen Material, mehr als 47,000 Individiien, und bei einein 
Volke, dem schwedischen, vorgenommen worden sind, das sich vvegen 
seiner im Vergleich zu den meisten anderen V(‘)lkern relativ grossen 
Homogenität in bezug anf seine Rassenbeschaffenheit besonders gnt als 
sozialanthrop(»logisclies Forscbungsobjekt eigiiel. 

In »Racial eliaraclers» wurde nachgewiesen, dass die oberen (Jesell- 
schaftsscliichten in Schweden ausgesprochen grossen* Körperlänge lie- 
sitzen als die unteren. Der Kephalindex (Längenbreilenindex des 
Kopfes) war in den oberen Schichten der landwirtschaftlieben Bevöl- 
keriing elwas höher als in den unteren, zeigte aber im wesentlichen 
keine grösseren Unlerschiede bei den verschiedenen sozialen (iruppen. 
Der Schulterbreilenindex fSchulterbreile in % der Körperlänge) wies 
keine sichergestellten Differenzen zwischen den verschiedenen sozialen 
Klassen auf, obgleich dies bei der Körperlänge der Fall war. Die Ober- 
schicht der Landwirtschaft zeigte einen grösseren Prozenlsatz Indivi- 
duen mit hellpigmentierten Augen als ihre Mittelschicht, und diese ilirer- 
seits einen grösseren als die Unterschicht. In der (Iruppe »Industrie, 
Handel und Verkehr» lagen die Verhältnisse umgekehrt. 

Ober die anthropologischen Verhältnisse in den verschiedenen 
(iesellschaftsschichten sind bereits zahlreiche Untersuchungen vorge- 
nommen worden. Der Erste, der die sozialanthropologischen Probleme 
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zielbewusst zum (k^genstande wisseiischaftlicher Forschung gemacht 
hal, isl Ammon (1893)/ Er stellte seine Untersuchungen u. a. an Wehr- 
pflichtigen der hadischeii Bezirke Karlsriihe uiid Freiburg an und fand, 
dass die Langköpfigkeit bei den Städtern stärker ausgesproehen ist als 
bei den Landleuten. Wenn man den durchschnilllichen Kephalindex 
sowie den Mittelfehler fiir Ammons Gesamlmaterial (alle drei Jahrgänge 
der Wehrpflichtigen) berechnel, so erhält man in Karlsriihe fur die 
Städter (in der Stadt (leborene und VVohnende) die Zahl 81,:» (i 0,2r»), 
fur die Laiulleule 83,o (+ 0 , 1 .»). In PVeiburg sind die entsprechenden 
Zahlen 81, <» (+ (),3:i) resp. 83,7 (+ Ammon teill die Städter in zwei 

Gruppen ein: »eigentliehe Städter», d. h. diejenigen in der belreffenden 
Stadt geborciien Wehrpflichtigen, deren Väter ebenfalls in derselben 
Stadt geboreii sind, und »Halbslädler», d. h. diejenigen, welche in der 
betreffenden Stadt geboren sind, deren Väter jedoch aus irgend einem 
Landorte Badens stammen. Er glaubl feststellen zu können, dass die 
»eigenllichen Städter» langköpfiger als die »Halbstädter sind. Die 
Mitlelwerte des Kephalindex sind in Karlsriihe fiir die ^ eigenllichen 
Städter > 81, i l+(),ii), fiir die »Halbstädter» 81,:» (+ (),3(i); in Freiburg 
80,h (+ 0,14) resp. 82,(» (+ O/o). 

Eine dritle von Ammon untersuchte (iruppe sind dit» Eingewander- 
len», d. h. in der Stadt wohnende. aber auswärts, in badensischen Orlen 
mit weniger als 12,000 Einwohnern geborene Wehrpflichtige. Er 
koiistaliert, dass die »Eingewanderten» elwas langköpfiger sind als die 
in ihreii Wohnsitzen verbliebenen Landleiitc, und vergleicht dabei die 
»Eingcwanderleii» mit den Einwohnern säiiillicher >bisher gemessener 
ländlicher Bezirke Badens mit Ausschluss der Slädle von inehr als 
12,000 bänwohnern». Er vergisst indes, dass dieses Material keineswegs 
der Populalion entsprirht, aus der die nach Karlsriihe resp. Freiburg 
»Eingcwanderleii» hervorgegangen sind [vgl. Gumplowicz (1902 )1 . 
Eine eventuelle grössere Langköpfigkeit der in diese Städte Eingewan- 
derlen kann ganz einfach darauf beruhen, dass sie sich aus Teilen von 
Baden mit relativ niedrigem Kephalindex rekrutieren. Nach dem 
(iesagtcn isl Ammon also keineswegs berechtigt, seine Schliisse ohne 
Analyse der geographischen Herslammung der Eingewanderten zu 
ziehen. Die Miltelwerte des Kephalindex sind fiir die nach Karlsriihe 
»Eingewanderten» 83,i (± 0,13), fiir die nach Freiburg 83,o (+ 0/?), fiir 
den »ländlichen Durchschnilt» 83,:» (+ 0,(m). 

Wir haben also zeigen können, dass Ammons Schlussfolgerung, 
wonach bei der Einwanderung in die Städle eine anthropologische Aus- 
lese stattfindet, keineswegs bewiesen isl. Ammon geht indes weiter. Er 
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vergleicht die > Eingewaiiderlen > mil den )Städtern > iind weisl nacli, 
dass die ersteren kurzköpfiger siiid als die lelzleren. Hieraus folgert er, 
dass die in die Slädte Eingewanderlen daselbsl >eiiie abermalige Aiis- 
lese^i erfalireii. Dafiir spricbt seiner Ansieht naeb aiicb, dass die 
>eigentliehcii Slädler» langköpfiger siiid als die ..Halbstädler». Auch 
hier können wir Ammons Ergebnis iiichl fiir bevviesen anscheii. Man 
nebnie an, dass sich der Einwandererslrom naeb den von Ammon iinter- 
siiehlen Städlen im Laufe der Zeil in beziig auf seine geographiscbe 
Herkunft verändert hat. Diese Annahme bal sebr viel fiir sich. 
Man bal (iriind zu der Verniulung, dass sich der Einwandererstanim 
aiis iminer enlfernleren (iegenden rekrutierl bal, je inehr sich die 
Verkehrsverlniltnisse entwickell haben. Nimmt man nun weiler an, 
dass die l^inwanderer infolgedessen immer mehr Individiien aus relativ 
kiirzköpfigen (iegenden waren, so muss sich der Einwandererslrom 
antbropologiscb in der Hicblung auf Kurzkö]>figkeil veränderl baben. 
Die eigenllicben Slädler >, welcbe durcbscbnittlicb Abkömmlinge von 
friiber Eingewanderlen sind, miisseii daber ceteris paribus langköpfiger 
werden als die Halbstädler v und diese ibrerseits langköpfiger als die 
Eingewanderlen). Wir seben also, dass sich Ammons llesultate sebr 
wobl dadurcb erklären lassen, dass sich die Herkunfl des Einwan- 
<lererslroms naeb den grösseren Städlen veränderl bal. Es is selbst- 
>ersländlicb, dass man keine Scbliisse in bezug auf evenluelle Auslese 
zieben kann, bevor man festgestelll hat, welcbe Rolle diese Verbällnisse 
spielen. Um dieser Frage auf den (Irund zu kommen, diirfte es nol- 
W(‘ndig sein, eim» eingebende genealogiscbe Uniersucbung der unter- 
sucblen Slädler vorzuiiebmen, um ibre geograpliiscbe Ilerslammiing 
feslzustellen. Audi ist zu priifen, inwieweil iingleicbe Milieuverbäll- 
nisse die Resu Ilate beeinf hissen können. 

Was die Länge und Breile des Kopfes aula ngt, so konslaliert 
Ammon, dass die längeren und scbmaleren Köpfe mit dem (Irade der 
Ansässigkeit in der Stadl immer mebr uberbandnebmen. 

In bezug auf die Augenfarbe gelangl er zu dem Eirgebiiis, dass die 
hellen Augen mil dem (irade der Ansässigkeit zunebmen, dass aber die 
Eingewanderlen unter dem dändlicben DurcbscbnitI > der hellen 
Augen sleben. 

Hinsichllicb der Ilaarfarbe konslaliert Ammon an seinem Material, 
dass die Eingewanderlen dunkler pigmentiert sind als der '>ländliche 
DiirchscbriHl». Er erkläfl, dies sei zu erwarten, da die Anziehungskraft 
der Slädte auf die das Land bewohnenden Langköpfe am stärkslen 
sei und zwiscben der Langköpfigkeit und der braunen Haarfarbe eine 
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Wechselbeziehung hestehe. F£r kommt ferner zu dem Ergebnis, dass die 
Eingewanderten heller pigmentiert sind als die Städter, und konstatiert, 
dass in der Siadt eine selbständige Vermehrung der Blonden, un- 
abhängig von der Vermehrung der Langköpfe, stattfindet. 

In bezug auf die Flautfarbe bemerkt Ammon, dass mit dem 
zunehmenden Grade der Ansässigkeit in den Städien die weisse Haut- 
larbe iiberwiegl. 

Audi wenn wir davon absehen, dass das allzu geringe Material 
leilweise nicht die von Ammon gezogenen Schlusse gestattet, so lassen 
sich auch gegen seine Ergebnisse bezuglich der Länge und Breile des 
Kopfes sowie der Pigmentierung entsprechende prinzipielle Einwände 
(?rheben wie betreffend den Kephalindex. 

Nach dem Gesagten ist also Ammons Behauptung keineswegs be- 
wiesen, »dass es die germanisdieii Merkmale sind, weldie diirdi dit» 
Städle ausgelesen werden». Er konstalierl indes ferner, dass diese Aus- 
lese nidit infolge irgendeines Vorzugs dieser physischen Eigenschaften 
erfolgt, sonderii vermöge der Geistesanlagen, die mit der germanischeii 
Abstammung zusammenhängen. Der städlische Wettbewerb stelle 
höhere Anforderungen an geistige Kraftentfaltung. Er kommt zu dem 
Sehluss, »dass die Geistesanlagen der Germanen heute noch diejenigen 
sind, welche ein Individuum am leichtestcn den Kampf um die Existenz, 
wie er in den Städten gefiihrt wird, bestehen lassen». 

Die ganze Beweisfuhrung Ammons griindet sich hier auf die Vor- 
aussetziing eines Zusammenhanges zwischen psychischen und physi- 
schen Eigenschaften. Er niihmt an, dass Auslese nach germanischeii 
(Geistesanlagen erfolge und dass dadurch auch die germanischeii physi- 
schen Eigenschaften ausgelesen werden. Ammon hat fiir Baden fesl- 
gestelll, dass keine Korrelation zwischen Körperlänge einerseils, Augen-, 
Haar- resp. Hautfarbe andererseiis besteht und nur eine uberaus geringe 
zwischen Kephalindex einerseits, Augen-, Haar- resp. Hautfarbe anderer- 
seits. Dies spridit stark dafur, dass keine nennenswert rassenbedingte 
Korrelation zwischen den genannten anthropologischen Merkmalen vor- 
handen ist (s. Wahlund, 1928). Dann hat man aber auch a priori 
keinen Grund zu der Annahme, dass eine rassenbedingte Korrelation 
zwischen psychischen Eigenschaften einerseits, Augen-, Haar- und Haut- 
farbe resp. Kephalindex andererseits bestehe. Solange man ferner 
keinen uberzeugenden Grund dafur vorbringen kann, dass andere, rein 
genetische Ursachen (gemeinsame Gene, Koppelung) positive Korrela- 
tion zwischen den psychischen und physischen Eigenschaften der 
nordischen Rasse bedingen, ist man nicht berechtigt, aus einer eventuell 
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konstatiertcn Cherrepräsentation der zur iiordischen Rasse gehörenden 
physischen Eigenschaften in einersozial aufsteigendeii (Iruppe (hier der 
Städter) den Schluss zu ziehen, dass auch die zur nordischen Rasse 
gehörenden psychischen Eigenschaften in der hetreffenden (iruppe enl- 
sprechend uberrepräsenlierl sind. 

Dass die iiordische Rasse den ubrigen Rassen in der einen oder 
anderen Hinsicht psychisch idieiiegen ist, wollen wir liier in keiiier 
Weise hehaupten oder t)estreiten, sondern nur liervorheben, dass dieser 
Satz durcb die AMMONsclien Untersuebungen durchaus nicbt bewiesen 
ist. Wir haben es fiir angezeigt gehalten, Ammons Ergebnisse ausfuhr- 
licb zu besprecben, da sie in der Literalur bäufig als Beweis fiir die 
Cberlegenheit der nordischen Rasse berangezogen werden. 

Ammons Untersuebungen an (iymnasiasten (1893) und an der Stadt- 
bevölkerung ganz Badens (1899) bestäligen fiir die dortige Bevölkerung 
mindeslens beziiglicb des Kepbalindex die rein zahlcnmässigcn Verbäll- 
nisse, iiber die wir oben bericblet haben [vergl. aueb Ammon (1900)1. 

Lapouge (1890 und 1899) verlritl ähnliche Ansichten wie Ammon. 

Röse (1905) priift Ammons Bebauptung iiber die Zunahme der 
Langköpfigkeit in den Städten an einem grossen Material (VVebrpflicb- 
tige und Schiiler) aus Dresden, Gotbn, (’.oburg und Nordbausen nacb 
und findet gleicbfalls, dass die eigentlieben Städter elwas langköpfiger 
.sind als die Landgeboreiien (die Eingewanderlen). Er slellt indes bei 
Untersuchuiig der Länge und Breite des Kopfes fest, dass die Voll- 
städler die kleinslen, die Landgeborenen die grossten Köpfe haben und 
dass die Halbslädter zwiseben beiden in der Milt(‘ stehen. Er sagt mit 
Recht, dass diese Tatsacbe scblecht zu Ammons Langkopf-Auslese- 
Theorie passt. Wenn RiiSE indes erklärt, dass die Abnabme der Kopf 
grösse bei Vollslädlern nicbts weniger bedeutet als einen völligen Nieder- 
brucb jener eillen Selbsltäusebungslheorie von der ewig forlscbreitenden 
Entwicklung des menseblieben (iehirns und der menschlieben Kultur», 
so diirfte man zu dem l^rteil berechtigt sein, dass er seinen Zablen aus 
Sachsen zu generelle Bedeutung beimisst. Er slreift die Möglicbkeit, 
dass »verschiedenartige Zuwanderung eine Rolle spielen könnte . Um 
diese F^rage zu untersiicben, stellt er die Individuen, deren beide Eltern 
aus dem Königreieh Sachsen stammen in einer (iruppe fiir sicb zu- 
sammen. Dies geniigt indes nicbt. Es diirfte eine detaillierte geographi- 
sebe Einteilung notwendig sein, um entscheiden zu können, ol» Ver- 
schiedenbeiten der Zusammensetzung in bezug auf die geograpbische 
Herstammung zwiseben den Städtern und den Eingewanderten mit- 
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spielen. Ebensowenig untersuchl Röse, inwieweit Milieuverschieden- 
heilen die Resullate beeinflusst habén können. 

Untersiichungen derselben Art wie die von Ammon imd Röse sind 
in einer grösseren Anzahl Arbeilen mit verschiedenen Ergebnissen an- 
gestellt worden. Wir nennen liier einige skandinavische PoTscher. 
Westergaard (1907—- 11) hat gezeigt, dass die in Kopenhagen Gebore- 
nen und dort Untersuclilen geringere Körperlänge haben als die Ein- 
gewanderten, d. h. die in der Stadt Untersiichten, aber ausserhalb der 
Stadt (ieborenen. Backman (1924 a und b) hat nachgewiesen, dass die 
Stadtbevölkerung Lettlands kleiner (brunetter und variabler) ist als die 
enlsprechende Landbevölkerung. Bryn (1925) hat die Bevölkerung von 
Oslo untersucht und fand, dass diese kurzköpfiger als die Bevölkerung 
der beiiaehbarten Provinzen (»Fylken») so wie kleiner ist als in allen 
ubrigen Teilen Norwegens. Audi sind die nach Oslo Eingewanderten 
langköpfiger und grösser als die Städter, was nidit mit Ammons und 
Röses Resultaten iibereinstiniint. Bryns Daten sind deshalb wertvoll, 
weil die Einwanderermasse nach dem Geburtsort eingeteilt wird. Uier- 
durch erhält man die Möglichkeit, die ?2ingewanderten mit der Be- 
völkerung zu vergleicheii, aus der sie hervorgegangen sind. Die Material- 
einteilung (in »Fylken») isl indes ziemlich grob und muss es wegen des 
relativ geringen Materials auch sein. Deshalb erscheinen deutlichere 
Differenzen als die, welche sich aus Bryns Material ergeben, erforder- 
lich, uin seine Schhissfolgerung zu bevveisen: dass bei der Einwanderung 
nacb Oslo eine Auslese in dolichokepbaler Richtung stattfinde. Bryn 
stellt auch fest, dass die Einwanderer eine grössere Körperlänge haben, 
als die Bevölkerung der Provinzen, aus denen sie stammen. Er häll 
indes hier die äusseren Lebensbedingungen fiir entscheidend. Nach 
»Racial characters» sind die in Stockholm (ieborenen und dort Wobnen- 
den langköpfiger und grösser als ausserhalb der Stadt geborene Stock - 
boliner. 

Aus dem Gesaglen diirfle hervorgehen, dass es grosse Schwi(*rig- 
keilen macht, aus den einander widersprechenden Ergebnissen, zu deiien 
das Studium der anthropologischen Verhältnisse bei der Rekrutierung 
der grosstädtischen Bevölkerungen gefuhrt hat, sichere Schlusse in beziig 
auf den Ausleseprozess zwischen oberen und unteren (k*sellschafts- 
schichten zu ziehen, d. h. in bezug auf das, was wir im folgenden die 
soziale Auslese nennen werden. Wegen der Beweglichkeit der Gross- 
stadtbevölkerung isl es sehr schwer, bei Analyse des Materials festzu- 
stellen, ob die gefundenen Resullate ganz oder teilweise auf Verschieden- 
heiten hinsichtlich der geographischen Herstammung oder auf un- 
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gleicheti Milieuverhällnisseii der unlersuelilen (iruppen beriilien. In 
Ermanglung der Mögliclikeit, mit einiger Siclierheit zii enlseheiden, 
inwieweil dit‘se Momente die Ergebnisse der Arbeilen beeinflussen, in 
deneii Schlusse betreffend die soziale Auslese gezogen werden, niiissen 
wir uns auf den Ilinweis besehräiikeiu duss solche Scbliisse wenig 
Beweiskruft liaben, solange die genannte Frage niclit geklärl isl. 

Wenn man von sozialer Auslese spricht, also von Auslese» bei der 
Zirkulalion zwisehen verschiedenen sozialen (Iruppen, diirfle es begriff- 
lich zweekmässig sein, zwisehen sozialer Auslese bei Zirkulation in 
vertikaler Richlung und sozialer Auslese bei Zirkulation in horizontaler 
Richtung zu unlerseheiden. In dieser Arbeil und im allgemeinen in der 
Literatur wird die soziah» Auslese in der erslen Bedeutung ))ehandell: 
Auslese bei Zirkulalion zwisehen unleren und oberen (iesellsebalts- 
sehielilen (Slandeszirkulation ). Die andere Art sozialer Auslese, die 
bei Zirkulalion in horizontaler Richtung, ist die Berufsauslese. Die 
Auslese bei der Finwanderung in die Städte ist vielleicht in höherem 
(irade eine Auslese bei der sozialen Zirkulation in horizontaler Richtung 
(tlbergaiig von der Landwirtschaft zu städtischen Beriden) als eine 
solche in vertikaler Richtung. Die eventuelle Einwirkung der sozialen 
Auslese bei der Zirkulation in vertikaler Richtung muss stärker hervor- 
treten, wenn man die oheren (iesellschansschichten mil den unleren 
vergleicht. Zahlreiche Autoren haben auch versuchl, aul’ diesem Wegt» 
einen Masslab fiir die Bedeutung der sozialen Selektion zu erhalteii. 
Da die Literatur auf diesem (lebiet sehr gross isl, können wir hier 
nur einige wenige Arbeilen beriihren, um kurz iiber den (iegensland 
zu orientieren. 

Schon Roberts und Beddoe haben an Material aus England 
gezeigt, dass die Körperlänge zwisehen verschiedenen Berufen variierle. 
Am grössten war sie in der (iruppe ' Freie Bendc' . Ini .lahre 1809 
fand man, allerdings au einem sehr geringen Material, dass in Rodez 
(Frankreich) die (lebildeten (»lettrés») längere und hreilere Köpfe 
halten und einen kleinereii Kei)halindex besassen als die Ungebildeteii 
(»illettrés). (Nach Lapouge, 1890). 

Ammon (1893) unlersuchle 30 Mitglieder des Karlsruher Natur- 
wi.ssenschaftlichen Vereins und 185 Schiiler der drei obersten badischen 
Gymnasialklasscn, verglich sie mit dem »ländlichen Durchschnilt> 
seiner untersuchten Wehrpflichtigen und konstatierte, dass die (iebil- 
deten in hervorragendem (irade laiigköpfig waren und Köpfe von 
grossen Mässen besassen. Sein Material war indes allzu gering, um 
die Resultate sicherstellen zu können. 
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Lapouge (1899) untersuchte 400 Rekruten von Rennes iind fand, 
dass der Millelwert des Kephalindex bei 100 Studenten, Seminaristen 
lind Lehrern 82,6 betrug und kleiner war als bei 100 untersuchten 
Beamten ii, dgl.: 83,5; bei 100 Handwerkern und Arbeitern; 84, o; sowie 
bei 100 Landwirten: 84,3. Die Studenten hatten grössere Körperlänge 
als die Beamlen, die ihrerseils grösser waren als Handwerker imd 
Landwirte. 

Pfitzner (1902) uiitersuchte 2,400 mannliche und 1,690 weibliche 
Spitalleichen aus Strassbiirg anthropologisch und teilte das Material 
nach der Begräbnisklasse ein: Begräbnis aiif öffentliche Kosten, ein- 
fachcs Begräbnis auf Kosten der Angehörigen und feierlicheres Begräb- 
nis auf Kosten der Angehörigen. Er untersuchte Körperlänge, Umfang, 
Breite und Höhe des Kopfes, Breite und Höhe des (iesichtes und vier 
Kopfindices. In bezug auf die Indices zeigten sich keine bemerkens- 
werten Differenzen. Fiir die absoluten Masse kommt Pfitzner zu dem 
allgemeinen Ergebnis: »soweit sich eine höhere Intelligenz in dem 
Erringen einer materiell giinstigeren Existenz kundgibt, entsprichl ihr 
am Körper eine durchschnittliche Erhöhung der einzelnen Masse im 
allgemeinen, im besonderen aber der transversalen Kopfmasse. Die 
höhere Intelligenz schlechthin dokiimentiert sich in der durchschnitt- 
lich höheren Statur und in einer iiber diese Ziinahme der Statur hin- 
ausgehende (irössenzunahme des Hirnteils des Kopfes». 

Röse (1905) untersuchte Offiziere, Unteroffiziere und Mann- 
schaften von 3 deutschen, 1 dänischen und 4 schwedischen Regimentern 
und fand, dass die Offiziere und Unteroffiziere grössere Köpfe hatten 
als die Soldaten. Bei einem deutschen und zwei schwedischen Regi- 
mentern stellte er die Bauernsöhne und die Landarbeiter in zwei getrenn- 
ten Gruppen zusammen, wobei sich zeigte, dass die Bauernsöhne grössere 
Köpfe, bedeutendere Körpergrösse, höheres Gewicht und weiteren Brust- 
umfang hatten als die Landarbeiter. In allen Regimentern hatten die 
Kopfarbeiter die grössten Köpfe. An Material aus Dresden, Schwarz- 
burg-Sondershaiisen und Gotha zeigte Röse ferner, dass 17 — 20-jährige 
Gymnasiasten und Realgymnasiasten grössere Köpfe hatten als 20- 
jährige Heerespflichtige derselben Gegend. Weiter stellte er fest, dass 
die Erianger-Professoren bedeutend grössere Köpfe besassen als die 
Offiziere, Unteroffiziere und Mannschalten in Niirnberg. Er zeigte, 
dass die Professoren und Assistenten der Technischen Hochsehule in 
Dresden grössere Köpfe hatten als die Abiturienten der dortigen neun- 
klassigen höheren Schulen, die ihrerseits grossköpfiger waren als die 
Welirpflichtigen der Stadt Dresden. Er untersuchte die Beamten der 
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Dresdner Strassenbahngesellscliaft uncl fand, dass die Köp fe uni so 
grösser und länger waren, je höher und besser besoldet dic Stellung 
war; entsprechend nahm auch die Körperlänge zii. Weiter iintersiiclite 
er die Kinder der Biirgerschulen und der Bezirksschulen in Dresden und 
stellte fest, dass die Kinder der ersteren (die im allgemeinen aus wohl- 
habenderen Kreisen slammten) grössere Köpfe hatten als die gleich- 
altrigen Kinder der lelzleren; dieselben Verhältnisse konslatierte er in 
Nordhausen. 

In bezug auf die Kopffonn erhäit Röse keine so eindeutigen Resul- 
late wie hinsichllich der Kopfgrösse. Er fasst seine Ergebnisse in 
folgenden drei Sätzen zusamnien: 

1. (ieistig hervorragende Mensehen zciehnen sich im allgemeinen 
auch duroh eine höhere Körperlänge aus, die das Durchschnittsmass 
der gesamten Bevölkerung ubersteigt; sie haben ausserdem eine etwas 
längere Kopfform und eine bedeutendere Kopfgrösse als die gleicli grosse 
Durchschnittsbevölkerung. 

2. Der nordische Rasscnbestandteil des deulschen Volkes ist der 
Hauptträger seiner geisligen Kraft- 

3. Die oberen Bevölkerungsschichten haben mehr nordisches Blul 
in ihren Adern als der Durehschnitt der gesamten deutschen Be- 
völkerung. 

Roth-Lutra (1927) vergleicht Geistesarbeiter und Handarbeiter 
aus der Pfalz und findet, dass die ersteren länger sind. Er kann jedoch 
keinen Unterschied im Kephalindex, morphologischen (iesichtsindex, 
der Nasenprofilform sowie der Augen- und Kopfhaarfarbe feststelleii. 
Er findet, dass die Geistesarbeiter einen etwas grösseren Breitentiefen- 
index der Nase haben und häufiger wellighaarig sind als die Hand- 
arbeiter. Aus seinen Ergebnissen zieht er den Schluss, dass von einer 
Verknupfuiig der nordischen Rasse mit dem sozialen Aufslieg keine» 
Rede sein kann. Er will doch nicht sein Ergebiiis verallgemeinern. 

Dass die Körf)erlänge und die Kopfgrösse in den oberen Be- 
völkerungsschichten grösser sind als in den iinteren, diirfte nicht mir 
durch die hier besprochenen Untersuchungen, sondern auch durch zahl- 
reiche andere als festgestcllt anzusehen sein. Wir nennen besonders 
Niceforo (1910). Die Variationen des Kephalindex zwischen ver- 
schiedenen (iesellschaftsschichten zeigen ein weniger deutliches Bild. 
Indes diirften vielleicht die meisten Untersuchungen zu dem Ergebnis 
gefiihrt haben, dass die oberen Bevölkerungsschichten langköpfiger sind 
als die unteren. 

Wie bei den Grosstadtbevölkerungen und ihr«*| Rekrutierung wollen 
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wir auch hier hervorhebeii, dass man nicht die Möglichkeit uhersehen 
darf, dass dit» grössere Körperlänge, die ini allgemeinen grösseren Masst» 
lind die eventuelle grössere Langköpfigkeit der oberen Bevölkerungs- 
schichten im Vergleich mit den unteren auf geographischer Aiislese 
beriihen können, d. h. darauf, dass sich die ersleren im Laiife der Zeil 
stärker als die letzteren aus Gegenden mit grosser, langköpfiger Re- 
völkerung rekrutieren. Man hat die Möglichkeit ervvogen, dass ein 
kräftigerer nordischer Einschlag in der Oberschicht darauf zuriick- 
zufiihren sein kann, dass noch R€»ste einer friiheren Herrenklasse von 
iiberwiegend nordisclier Rasse vorhanden sind. Vor alleni können 
jedoch die grösseren Masse iind die eventuelle grössere Langköpfigkeit 
der höheren Schichten auf deren besseren Milieuverhältnissen beriihen \ 

Revor man eine anthropologische Verschiedenheit zwischen oberen 
und unteren Revölkerungsschichten mit sozialer Auslese erklärt, muss 
man zunächst feststeilen, welche Rolle die geographische Selektion und 
die Verschiedenheiten der Umwelt spielen. 

Ubrigens gehen die meisten Autoren, die sich mit einschlägigen 
Problemen beschäftigt haben, davon aus, dass der soziale Aufstieg einer 
Gruppe in erster Linie auf rassenbedingter geistiger tU)erlegt»nheit der 
betreffenden Gruppe berulit. Wenn man nun behauptcn will, dass hier- 
bei eine Auslese nach äusseren anthropologischen Eigenscluiften statt - 
findet, so muss man, wie wir oben gezeigt haben, vorausselzen, dass ein 
rassenbedingter Zusammenhang zwischen diesen und den geistigen 
Eigenschaften besteht. Nach den Erfahrungen, die wir bezuglich der 
Korrelationsverhältnisse zwischen anthropologischen Eigenschaften be- 
silzen, miissen wir mindestens a priori davon ausgehen, dass ein rassen- 
bedingler Zusammenhang zwischen Intellekt und äusseren anthropologi- 
schen Merkmalen im allgemeinen in unseren Kulturländern nicht vor- 
handen ist, wo die Mischung der verschiedenen Erblichkeitsbestandleilc 

’ Wonn inan mil niclil tTwachseiicin Untcrsuchungsmutorial arbeilel, nutss 
man hedenken, dass dit» Milieuverhältiiissc das Wachslum beeinflusseii können. 
Untersuchlo aus höheren Bevölkerungsschichten können sich durchschniitlich in 
einem späteren Wachsluiiissladium bcfinden als solchc aus den unteren und infolge- 
dessen bei gleichem Aller grössere Masse aufwcisen [s. z. B. Weissenberg (1911)]. 
Deshalb .soll man bci den Unlersuchungen ain beslen mil erwachsenem Material 
arbeilen. In Ländern mit niedriger Lebenshallung muss man, unter der Vorausset- 
zung, dass schlech teres Milieu das Wachstum verzögerl, höheres Unter suchungsalter 
fordern, damit das Material als erwachsen betrachtel werden könne; dasselbe gill 
fur ältere Zeiten, als die Lebenshallung niedriger war als jetzt. Hierauf ist besonders 
deshalb aufmerksam zu machen, weil anthropologische Unlersuchungen häufig an 
Rekruten vorgenommen #erden, deren Wachslum noch nicht abgeschlossen ist. 
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seit laiigeni intensiv war und daher der Mendelprozess irn alJgemeinen 
praktisch genommen zii Homogenität gefiilirt hat (vgl. Wahlund, 1928). 

Darauf, dass geograpliische Auslese anthropologisclie Verschieden- 
heiten zwischen oberen und unteren (lesellschaftsschieliten bedingen 
kann, bat Livi (1898) aufmerksam geinacbt. Dieser verglicb Studenten 
mit der landwirtsebaftlicben Hevölkerung in 89 italieniselien Bezirken 
und fand bei einem sebr gmssen Material, dass die ersleren durebwegs 
erheblicb grösser waren als die Jetztere. Die Krklärung hierfiir sielit 
er in Milieuverscbiedenheiten. Indes konstatiert er, dass in den Be- 
zirken. wo die Körperlänge gross ist (Norditalien), der llnterscbied 
zwiseben Studenten und landwirtscbaftlieber Bc^völkerung erlieblicb 
geringer ist als in den Bezirken mit kleiner Körperlänge (Siiditalien und 
Inseln). Er erkläii dies dam it, dass die Studenten einer Population 
angebören, die beweglicber ist als die landwirtscbaltlicbe Bevölkerung. 
Die Studenten in Norditalien mit seiner längeren Bevölkerung stammen 
in böberem Masse als die d(»rtige landvvirtsehaftlicbe Bevölkerung aus 
Suditalien mit seiner untersetzteren Bevölkerung; die Studenten in dem 
untersetztereiF' Suditalien stammen zu einem grösseren Teil als die 
dortige landwirtsebaftliebe Bevölkerung aus dem langwiiebsigeren» 
Norditalien. Wenn di(‘ oberen (lesellsebarissebiehlen, aus denen die 
Studenten bervorgeben, weniger mobil wären, so wiirde der l'nlerscbied 
in der Körperlänge zwiseben den Studenten und der landwirtsebaftlicben 
Bevölkerung in den langwiicbsigen Provinzen grösser und in den kurz- 
wuebsigen Provinzen kleiner sein. 

Livi weist ferner nacb, dass die Studenten in langköpfigen Bezirken 
(Norditalien) kurzköpfiger, in kurzköpfigen Bezirken (Siiditalien und 
Inseln) langköpfiger sind als die landwirtsebaftliebe Beviilkerung. Die 
Erklärung isl dieselbe wie bei der Körperlänge. Kr konstatiert, dass 
seine Ergebnisse die von Ammon und Lapouge niebl bestätigen, nacb 
denen die Langköpfe ^orzugsweise den Städten zuströmen. 

Aber ebensowenig wie Ammon und Lapouge beweisen konnten, 
dass soziale Auslese statt findet, ebeii.sowenig beweisen Livis Zableii, 
dass keine soziale Auslese erfolgl. Es ist möglieb, dass in Italien eine 
Tendenz zu sozialer Auslese bestebt, die aber niebt stark genug ist, um 
deutlich in den Tabellen zum Ausdruck zu kommen, eine Tendenz die 
durcb die geograpliische Selektion verdeckt wird. 

DAS MATERIAL UND SEINE BEARBEITUNG- 

Der Zweek der vorliegenden Untersuebung war unter anderem, 
eine Vorstellung davon zu gewinnen, in welcbem Masse die antbro- 

HtredUuH XII, <» 
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po](>gischen IJnterschiede zwischen verschiedenen sozialen Schichten in 
Sohweden durch soziale und geographische Auslese sowie durch Um- 
wdtverhällnisse hedingt sind. Wenn man fur schwedische Verhältnisse 
crmitteln will, ob soziale Selektion in bezug auf anthropologische Eigen- 
schaften staltfindet, so liegt es nahe, Studenten als Untersuchungsobjekte 
zu wählen. Diese werden bei uns in grösserem Umfang als in den 
meisten anderen Ländern kiinftig die höheren Stellen im Staats- und 
Wirtscbaftsleben einnebmen. Diejenigen, die kein Abiturientenexamen 
gemaebt haben, werden in allgemeinen die unteren Gesellschaftsschich- 
ten bilden, (nibe es eine soziale Auslese, so miissten die Studenten 
bei gleicbartigen Abstammungs- und Umweltverhältnissen ein anderes 
anthropologisches Bild bieten als Nichtstudenten. 

Ich habe deshalb aus dem anthropologischen Material des Rassen- 
biologiscben Instituts, das 47,387 untersuchte Wehrpflichtige im Alter 
von 20 — 22 .labren umfasst, alle Studenten, im ganzen 077 Individuen, 
ausgesondert. Hinsichtlich der Prinzipien fiir die Materialsammlung 
verweisen wir auf »Racial characters». Alle anthropologischen Masse 
sind nach den Vorschriften Martins (1914) genommen. 

Wie ich wiederbolt betont habe, mussen wir indes bedenken, dass 
man nicht ohne weiteres eine soziale (iruppe wie die Studenten mit 
Nichtstudenten vergleichen und die hcrvortretenden Unterschiede als 
soziale Auslese erklären kann. Einerseits können Studenten eine andere 
geographische Aiiswahl darstellen als Nichtstudenten. Andererseits 
diirften die Studenten gewöhnlich teilweise anderen Milieiieinflussen 
ausgesetzt gewesen sein als Nichtstudenten. Dass die Studenten im all- 
gemeinen aus den höheren Gesellschaftsschichten stammen, ist ja 
bekannt (s. Tab. 1 ). 

Um niittelst iinseres Studentenmaterials die eventuelle Wirkung 
sozialer Auslese hinsichtlich der anthropologischen Merkmale zu be- 
leuchten, ist es nötig, andere einwirkende Faktoren nach Möglichkeit 
aiiszuschalten. Ich habe deshalb versucht, ein Vergleicbsmaterial zu 
beschaffen, das nach seiner geographischen Herkunft und sozialen 
Zusammensetzung möglichst mit der Studentenpopulation iiberein- 
stimmt. Deshalb habe ich aus den 46,710 untersuchten Nichtstudenten 
im Material des Rassenbiologischen Instituts fiir jeden einzelnen der 
677 Studenten eine Vergleichsperson ausgewählt, die in bezug auf Ab- 
stammung und soziale Verhältnisse möglichst gleichwertig war. Hierbei 
wiirden folgende (inindsätze befolgt. [In der Bevölkerungsstatistik ist 
eine ähnliche Methode schon fruher von Edin (1928) angewendet 
worden] . 
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Die erste und nolwendige Anforderung an eine Vergleichsperson 
fiir einen bestimmten Sludenlen war, dass ihr Vater denselben Berut* 
hatte wie der Vater des Studenten. \Vo vollständige Ubereinstiinmung 
zwischen den Berufsbezeichniingen nicht möglich war, wurde an dieser 
Regel nicht mit voller Strenge festgehallen. In einigen Fällen wurde 
eine abweichende Berufsbezeichnung akzeptiert, die eine gleicharlige 
Berufstätigkeit der Väter des Studenten und der Vergleichsperson aus- 
druckle. In den allermeisten Fällen hatte man indes die Wahl zwi- 
schen einer ganzen Reihe von Vergleichspersonen, deren Väter denselben 
Beruf haben wie der Vater des Studenten. In erster Linie wurden dann 
die gewählt, die in derselben Provinz (Län) geboren waren wie der 
Student. In einigen wenigen Fällen wurde ein in einer anderen Pro- 
vinz geborener Niclitsludenl als Vergleichsperson akzeptiert. Die 
Anzahl der Studenten, fiir die nach den angegebenen (irundsätzen Ver- 
gleichspersonen beschafft werden konnten, betrug (>18. Die iibrigen 
59 Studenten erhielten keine Vergleichspersonen. Meist hatte man auch 
nach dieser Auswahl nooh immer zwischen mehreren Vergleichspersonen 
zu wählen. In diesen Fällen wurde dann in folgender Reihenfolge 
berucksichtigt, ob die in Aussicht genommene Vergleichsperson in der 
Stadt oder auf dem Lande geboren war, der Beruf ihres Grossvalers 
miitterlicherseils, die Geburtsprovinz der Eltern; fiir die Landbevöl- 
kerung, ob die Vergleichsperson in eineni landlwirtschaftlichen, ge- 
mi.schlen oder industriellen Distrikt geboren war. (Diese Distrikls- 
einteilung wird in >>Racial characters» angewendet. Die Distrikte sind 
aus Gémeinden, den kleinsten Verwaltungseinheiten Schwed(*ns, zusani- 
mengesetzt. Zu landwirlschaftlichen, gemischten r€\sp. industriellen 
Distrikten wurden Landgemeinden gerechnet, in denen nacli der Volks- 
zählung von 1910 iiber 00 %, 30 — 00 % resp. unler 30 % der Bevöl- 
kerung ihr Einkommen aus Landwirtschaft und deren Nebengewerben 
bezogen, vgl. >dlacial characters >^). Die Auswahl erfolgte hierbei 
naturlich nach dem Prinzip, dass die Vergleichsperson derselben Gruppe 
angehören sollte wie der Student. In einigen wenigen Fällen konnte 
man auch nach dieser Auswahl noch unter mehreren Vergleichsperso- 
nen wählen. Dann wurde der genommen, der in bezug auf die Zahl 
seiner Vollgeschwister dem Studenten am nächsten kam, 

Wir haben also nach den oben genannten Prinzipien fiir jeden der 
018 Studenten unter den 40,710 Nichtstudenten die in bezug auf ller- 
stammung und soziale Verhältnisse geeignetste Vergleichsperson aus- 
gewähll. 

In bezug auf die geographische Herkunft herrscht bei dem 
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geschilderten Auswahlprinzip sehr weitgehende Cbereinslimmung zwi- 
schen den Studenten und ihren Vergleichspersonen. Bei dem Vergleich 
zwischen den Studenten und ihren Vergleichspersonen diirfte man also 
unhedenklich davon ausgehen können, dass keine geographisch-anthro- 
pologisch hedingten Verschiedenheiten auftreten. Wiirde man die 
Studenten dagegen ohne weiteres mit Nichtstudenten vergleichen, so 
hätte man nicht diesclbe Sicherheit, dass die Resultate nicht durcli 
ungleichartige geographischc Repräsentation versclioben werden köniieii. 
Allerdings ist die Verteilung der Studenten und Nichtstudenten auf die 
verschiedenen Landesteile nicht wesentlich verschieden. Doch scheinen 
die Studenten in etwas grösserem Umfang aus den siidlicheren Teilen 
des Ländes zu stammen als die Nichtstudenten. Aus Raumgrunden 
nenne ich hier die Zahlen nicht. Grössere Verschiedenheiten treteii 
indes hervor, wenn man bei unserem Material die Herkunft der Stu- 
denten und Nichtstudenten vom flachen Lande und aus den Stadt- 
gemeinden (inkl. Marktflecken, >'köpingar», vergl. »Racial characters») 
vergleicht. Von den Studenten waren 53, « % in Städten geboren, von 
<len Nichtstudenten 23, i %, Von den Studenten waren ferner 9,3 % 
in industriellen, 18,4 % in gemischten und 18 ,h in landwirtschaft- 
lichen Distrikten geboren (vgl. oben S. 83). Die entsprechenden Zahlen 
fiir Nichtstudenten waren 8,9 24,0 % resp. 43,i Die Studenten 

stammen also im Vergleich zu den Nichtstudenten in wesentlich 
grösserem Umfang aus Städten, in erheblich geringerem Masse vom 
reinen Lande. 

Ehe wir zu der Frage iibcrgehen, ob und in welchem Grade unser 
Sludentenmaterial, verglichen mit sämtlichen Nichtstudenten sowie mil 
den Vergleichspersonen, eine Auslese vom Milieustandpunkt aus dar- 
stelll, wollen wir die Verteilung der Studentenpopulation auf vertikale 
und horizontale soziale Klassen studieren und verweisen auf Tab. 1. 

Die Einteiiung in soziale Klassen ist dieselbe wie in vRacial 
characters». Ich verweise auf diese Arbeit. Die vertikale Einteiiung 
erfolgle in drei Berufsgruppen, die sich so eng wie möglich an die der 
schwedischen Volkszählung von 1910 zugrunde liegende Berufsein- 
teilung anschliessen: 1) Landwirtschaft, Forstwirtschaft und Fischerei; 
2) Industrie, Handel und Verkehr; 3) öffentlicher Dienst und freie 
Berufe. Jede dieser drei Gruppen wurde nach der sozialen Stellung 
innerhalb des Berufs in drei horizontale Gruppen eingeteilt: 1) Ober- 
schicht; 2) Miltelschicht; 3) Unlerschicht. Wir erhalten also neun 
soziale Gruppen, zu denen noch eine Gruppe kommt, wo der Beruf des 
Vaters unbekannt ist fteilweise uneheliche Kinder). Die vertikale 
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TABELLE 1. VcrteUimy der Studenten auf vertikale und liorizontale 

sozialc Klassen. 


Beriifsgruppe 

GeselKschafts- 

schicht 

Anzahl Studenten 

Anzahl Nicht-Stiidenten 
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Beriifseinteilung lässt sich im allgemeinen leicht direkt nach den Bcnifs- 
angaben vornehmen. Doch wurde bei der Materialsammlung darauf 
gesehen, dass dieselbe stets die beabsichtigte vertikale soziale Einteilung 
ermöglichte. So wurde z. B. die Berufsbezeichnung »Arbeiter» nicht 
akzeptiert. Eine Beriifseinteilung in horizontale Sozialgruppen war 
dagegen schwieriger. Oft bezeichnet eine Berufsangabe nach allge- 
meinem Sprachgebrauch so umfangreiche soziale Gruppen, dass sie fiir 
eine horizontale soziale Einteilung unbrauchbar ist. Es waren deshalb 
Ergänzungsf rågen erforderlich, um die soziale Stellung innerhalb des 
Berufes näher zu ermitteln. Die Untersuchten, deren Väter der land- 
wirtschaftlichen Bevölkerung angehörten, wurden darum gefragt, ob der 
Vater ein selbständiger Landwirt sei und eigenes Land baue (Vollbauer), 
ob er fremdes Land baue (Pächter, Kötner), ob er fiir andere arbeite 
(Landwirtschaftsarbeiter). Ferner wurde gefragt, ob der Vater Gross- 
oder Kleingrundbesitzer sei, wobei als Grenze ein Landbesitz von 25 
vTunnland» (å 49,3? Ar) angenommen wurde. Die, deren Väter ihr Ein- 
kominen aus Industrie oder Handwerk bezogen, mussten, falls die 
Berufsangabe es nicht deutlich besagte, angeben, ob der Vater selb- 
ständig oder angestellt sei. Fur die selbständigen Gewerbetreibenden 
wurden, um einen Anhaltspunkt hinsichtlich der Grösse des Betriebes 
zu gewinnen, Auskiinfle eingezogen, ob sie mehr oder weniger als 5 
Angeslellte hatten. Trotz dieser Ergänzungsfragen mussen indes 
unsere Benifsangaben als ein nicht ganz sicherer Masstab fur die 
soziale Stellung in den Gruppen »Landwirtschaft, Forstwirlschaft und 
Plscherei» sowie »Industrie, Handel und Verkehr» gelten. 

Vergleichen wir nun die Abstammung der Studenten und Nicht- 
studenten aus den vertikalen sozialen Gruppen, so ersehen wir aus 
Tab. 1, dass die Studenten zu einem wesentlich grösseren Teil als die 
Nichtstudenten aus der Gruppe »Offentlicher Dienst und freie Berufe», 
zu einem bedeulend geringeren aus der (iruppe »Landwirtschaft, Forsl- 
wirtschaft und Fischerei» stammen. Dies steht damit in Cberein- 
stimmung, dass, wie wir friiher (S. 84) sahen, die Studenten in grösse- 
rem Umfang als die Nichtstudenten aus Städten, seltener vom reinen 
Lande herstammen. 

Noch deutlicher zeigt die Tabelle, dass sich die Studenten zu einem 
wesentlich grösseren Teil als die Nichtstudenten aus den oberen Gesell- 
schaftsschichten rekrutieren. Aus der Tabelle könnte man schliessen, 
dass die Studenten ihrem sozialanthropologischen Typus nach zwischen 
dem liegen mussen, was in »Racial characters» als »Oberschicht» und 
als »Mittelschicht» bezeichnet wird, und zwar der Oberschicht näher. 
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Man niuss indes bedenken, dass diese Kinteilung in drei borizontale 
Sozialschichlen ziemlich grob sein muss. Die Studenten innerhalb 
jeder der horizonlalen sozialen Schichten stammen sicber durchsclinitl- 
lich in grösserem Uinfang als die Nichtsludenten derselben Scbicht aus 
deren sozial höherstehenden Berufen. Ferner ist der lieruf ein bis 
zu gewissem (irade unsietierer Masstab der Milieuverliällnisse, deren 
Wirkung wir durch die soziale Kinteilung beleuchten wollen. Es fragt 
sich, ob nicht die Kinteilung in Studenten und Nichtstudenten ein 
exakterer sozialer Einteiliingsgrund ist als die Berufseinteilung selbst. 
Man hat Anlass zu der Vermutung, dass sich die Milieuverbältnisse auch 
in einem geiiau bestimmten Beruf bei eineni Stiidtaiten mehr denen 
der Oberschicht nähern als bei einem Nichtsludenten. Ferner ist die 
Berufsbezeichnung selbst, wie schon bemerkt. ein etwas willkurlicher 
Einteilungsgrund bei Teilung in horizontale soziale Schichten. 

Wenn man also wie in »Racial characters^ durch Vergleich zwi- 
schen den benulzlen Gruppen »Oberschicht, Mittelschichl, Unierschicht> 
festgestellt hat, dass die oberen Gesellschaflsschichlen anthropologisch 
von den unteren abweichen, so mussen wir celeris paribus erwarten, 
dass die Studenten den anthropologischen Tvpus der Oberschicht oder 
vielleieht einen noch exlremeren aulweisen werden. 

Es isl auch zu belonen, dass die Studentenpopulation nicht iiur 
infolge ihrer sozialen Morphologie und der dadurch b(*dingteii speziellen 
Milieuverhältnisse, sondern auch durch Milieueinflusse, denen diese 
Individuell direkt in ihrer Eigenschaft als Studenten (lägliche (iymna- 
stik während der Schulzeil, Befreiung von schwerer körperlicher Arbeit 
usw.) ausgesetzt sind, einen anderen anthropologischen Typus auf- 
weisen kann als die Nichtstudenten. 

Die V’^ergleichspersonen haben dieselbe Zusammenselzung in bezug 
auf den Beruf der Väter wie die Studenten, repräsenlieren aber sicher 
im (iegensalz zu diesen durch ihre Eigenschaft als Nichtstudenten eine 
Auslese in der Richtung gegeii die unteren Gesellschaftsschichten hin. 
Wir haben also ceteris paribus Anlass zu der Vermutung, dass die ^'er 
gleichspopulation ihrem anthropologischen Typus nach zwischen deii 
Studenten und der ubrigen Bevölkerung liegen wird. 

Ich habe obeii hervorgehoben, dass die Berufsbezeichnung ein 
etwas uiisicherer Masstab der .sozialen Stellung einer Person ist und 
dass dies besonders fiir die Gruppen »Landwirtschaft, Forstwirtschaft, 
Fischerei-v sowie »Industrie, Handel, Verkehr», in geringerem Grade 
fur »öffentlicher Diensl, freie Berufe» gilt. Dass also die Gruppe 
»öffentlicher Dienst, freie Berufe» eine Sonderslellung einnimmt, hat 
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eine gewisse Bedeutung fur den im folgenden aiigestellten Vergleich 
zwischen den Studenten und ihren Vergleichspersonen.. Wir wollen 
deshalb kurz aiif diesen Punkt eingehen. 

Die Gruppe »öffentlicher Dienst, freie Berufe» umfassi praktisch 
genommen die Staatsangestellten. Bei diesen driickt der Beruf gewisse 
vom Staat festgesetzte Einkommensverhältnisse aus und spiegelt auch 
im iibrigen selir exakt die soziale Stellung einer Person wider. Wir 
Jiätten dies durcb ein Berufsverzeicbnis veranscliauliclien können, wenn 
es nicbl so sebwer wäre, fur die sebwediseben Berufe vollentsprechende 
deutscbe Aiisdruck(^ zu geben. In der Gruppe »Industrie» Handel, 
Verkebr» sind die Verbältnisse nicbl derart. Z. B. gibt bei den 
Gescbäftsleuten, die ein Viertel der Gruppe ausmaeben, die Berufs- 
bezeichnung keinen grösseren Anbaltspuiikt fur die Beurteilung der 
(irösse des Gesebäftsbetriebes, mit der die soziale Stellung in bobem 
Grade zusammenbängl. In der Gruppe »Landwirtsebaft, Forstwirt 
sebaft, Fiseberei» sind iiber die Hälfte aller Väter der Unlersucbten 
Landwirte mit einem Besitz von mebr als 25 Tunnland (ä 49,37 Ar); 
knapp ein Viertel sind Gutsbesitzer. Es ist klar, dass die Berufsbezeicb- 
nung bier die soziale Stellung niebt besonders exakt ausdriickt. Die 
Sonderslellung der Gruppe > (iffentlicber Dienst» bei Klassifizieriing 
der Berufe nacb sozialen Sebiebten ist aiicb von der Berufsstatistik 
bemerkt worden, vgl. Zahn (1909). 

KORRELATIONSVERHÄLTNISSE. 

Fiir (U8 imserer 077 Studenten baben wir also Vergleichspersonen 
ausgewählt, die ihneii in bezug auf soziale und geograpbisebe Herkunft 
möglicbst gleichwertig waren. Ebe wir die Studentenpopulation mit der 
Vergleicbspersonenpopiilation vergleicben, wollen wir uiitersucben, ob 
eine Korrelation zwiscbeu den antbropologischen Merkmalen eines 
Studenten und den entspreebenden seiner Vergleichsperson besteht. 
Man könnte erwarten, dass die soziale und geograpbisebe Gleichheit 
zwischen beiden eine positive Korrelation bedingen wiirde. Die Korrela- 
lionskoeffizienten zwischen Student und Vergleichsperson waren be- 
treffend: 

Körperlänge i- 0,o« + 

Kephalindex + 0,o5 + 0,oi 

Jochbogenbreite -f- 0,o3 + 0,04 

Scbullerbreite — 0,02 ± 0,01 

Kopflänge + 0,o.> ± 0 ,o 4 

Kopfbreite + 0,05 ± (),04 
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Die Korrelationslabellen, aiis denen obige Koeffizienteii berecbnet 
wiirden, sind allzu iimfangreicli, als dass sie bier veröffentlicht werden 
könnien. 

Dass keine nachweisbare Korrelation liervortritt, isl indes erklär- 
licli. Die Variation der anthropologiscben Merkniale zwischen ver- 
schiedenen sozialen Scbichten und verschiedenen geographischen (ie- 
bieten ist klein im Vergleich mit ihrer Variabilität bei verschiedenen 
Individuell. Deshalb muss die Wirkung sozialer und geographiscber 
Herkunft auf die Korrelation zwischen den Merkmalen gering sein. 

Ferner ist hervorzuhcben, dass eine Population, die wie die slu- 
dentische vorzugsweise aus den höheren (iesellschaftsschichten zusam- 
mengesetzt ist, in sozialer Beziehung relativ homogen sein muss. Der 
sozial bedingte Korrelationszusammenhang muss in einer solchen Popu- 
lation weniger stark sein. Dass dieser Umstand iiides keine grössere 
Bedeutuiig haben kann. scheint mindestens fiir die Körpermasse aus 
folgenden Korrelationskoeffizienten fiir die Eigenschaftskombinationen 
hervorzugehen, dereii Vergleichsziffern aus Racial characters> ent- 
nommen werden können: 

Es ergeben sich folgende Korrelationskoeftizienlen (r) 

J>ei Korrelation /wisclien heiiii Studenteiiniatcriiil l)eini Ciesaniltnat(‘riiil 

Körper- und Kopflänge r = + 0,24 + O.oi r + (), 2 r. + 0 ,(m)4 

Körperlänge und Schullerbreite r = + 0,r)0 -f (),(i;{ r ~ + 0,47 + 

Länge und Breite des Kopfes . . r = + 0,i9 ± 0,in r = + 0,27 ± (),ooi 

LInterschiede zwischen den Korrelationskoeffizienten des Studenten - 
und des (iesamtmaterials waren fiir die Körpermasse nicht nach- 
weisbar. 

Die hier angegebenen Ziffern bieten trotz der ziemlich grossen 
Mittelfehler doch eine Stutze fiir die Auffassung, dass die Korrelation 
zwischen Körpermassen, die in Schweden festzustellen ist, nur zu einem 
sehr geringen Teil sozial bedingt sein kann. Hierfiir spridit audi der 
Umstand, dass die Korrelationskoeffizienten in verschiedenen Teilen 
unseres Ländes eine bemerkenswerte Konstanz zeigen (vgl. Racial 
characters'>). 

Der Korrelat ionskoeffizient fiir die Länge und Breite des Kopfes 
ist indes bei dem Studentenmaterial erheblich niedriger als beim Clesamt- 
material, doch ist der Unterschied statistisch nicht ganz sichergestellt. 
Er spricht aber jedenfalls dafiir, dass bei unserem Studentenmaterial 
grössere Homogenität in bezug auf die Faktoren besteht, welche die 
Korrelation zwischen der Kopflänge und -breite bedingen, als in bezug 
auf die, welche fiir die Korrelation zwischen den Körpermassen von 
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Hedeutung sind. Dieses Ergebnis stimmt mit dem iiberein, was wir im 
folgenden finden werden. 

Dass kein nachweisbarer individueller anthropologischer Zusam- 
iiienhang zwischen den Studenten und ihren Vergleichspersonen besteht, 
beeinträchtigt natiirlich die Brauchbarkeit der letzteren als .Yergleichs- 
population nicht. 

DIE ANTHROPOLOGISCHEN VERHÄLTNISSE DER STUDENTEN, VER- 

GLICHEN MIT DENEN DER SCHVEDISCHEN GESAMTBEVÖL- 
KERUNG UND DER VERGLEICHSPERSONEN. 

Zusainmenstellungen aus den Primärtabellen der »Racial charac- 
lers» bieten uns fiir zwei quanlitative anthropologische Charaktere, 
Körperlänge und Kephalindex, die Möglichkeit, fur das Gesamtmaterial 
(47,387 Individuell) zwecks Vergleich mit den Ziffern vom Studen- 
tenmalerial (677 Individuen) Zahlen fiir die verschiedenen horizontalen 
und vertikalen sozialeu Gruppen mitzuteilen. Wir vergleichen also die 
Studenten mit sämtlichen Untersuchten und nicht mit sämtlichen Nicht- 
studenten, welch letztere Methode rationeller erscheinen kann. Die 
Sache hat jedoch keine Bedeutung, da die Studenten einen sehr geringen 
'reil des Materials darstellen. Fur einen dritten Charakter, die Joch- 
bogenbreite, wurden die erforderlichen Zusammenstellungen speziell fiir 
die vorliegende Untersuchung vorgenommen. In Tab. 2 werden Mittel- 
werte und Mittelfehler in bezug auf die genannten drei ('.harakterc fiir 
Studenten und fiir verschiedene Sozialgruppen gegeben. Die Mittel- 
fehler sind fur die Mittel werle der Körperlänge in gewöhnlicher Weise 
aus den Verleilungstabellen berechnet. Dieselbe Berechnungsmethode 
wurde fiir alle Mittelfehler, die das Studentenmateriai und das Ver- 
gleich spersonenmaterial betreffen, angewendet. Fiir den Kephalindex 
und die Jochbogenbreitc, hinsichtlich welcher Charaktere keine sozial 
gruppierten Verteilungstal>ellen fiir das Gesamtmaterial vorliegen, sind 
die Mittelfehler, soweit sie dieses Material betreffen, in der Weise be- 
rechnet, dass die Standardabweichung fur das ganze Reich durch die 
Quadratwurzel aus der Individuenzahl der Gruppe dividiert wurde, auf 
die sich der Mittelfehler bezieht. 

Betrachteii wir zunächst die Körperlänge, so finden wir, dass ihr 
Mittelwert fiir die Studenten nicht weniger als 175,16 cm (± 0,25 cm) 
beträgt. Der entsprechende Mittelwert des Gesamtmaterials ist 172,23 
cm (±0,03 cm). Grosse Verschiedenheiten zwischen den Studenten 
und sämtlichen Untersuchten treten auch in den drei vertikalen 
sozialen Gruppen hervor, namentlich bei »Landwirlschaft, Forstwirt- 
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sdiaftf Fischerei» und »Industrie, Handel, Verkehr», aber auch in 
»öffentlicher Dienst, freie Benife» (s. Tab. 2). 

Es ist indes interessant feslzustellen, dass dic Körperlängenmittel- 
werte bei den Studenten in den Berufsgriippen > Landwirtschaft, Forst- 
wirtschaft, Fischerei», »Industrie, Handel, Verkehr» sowie »öffent- 
licher Dienst, freie Berufe» ungefähr diesellxi Höhe halM*n. Die 
Mittelwerte sind, wie Tab. 2 ergibt: 175,25 cm (4; 0,73 cin), 175,21 cm 
(+0,31 cm) resp. 175,03 cm (+0,39 cm). In dem (iesamtmaterial hatte 
die Griippe »öffentlicher Dienst, freie Berufe» den Körperlängenmittel- 
werte 173,59 cm (+ 0,i5 cm), der hedeiitend höher war als die fiir »Land- 
wirtschaft, Forstwirtschafl, Fischerei»: 172,25 cm (+ 0,o4 cm) sowie fur 
»Industrie, Handel, Verkehr»: 172,(»2 cm (+ 0,oi cm). Da man annehmen 
darf, dass die Studenten im grossen und ganzen in den drei Berufs- 
gruppen ungefähr auf deinselhen sozialen Niveau stehen, scheint dieses 
Resultat darauf hinzudeiilen, dass die zwischen den drei Berufsgruppen 
in »Racial characters» konstatierten anthropologischen Verschieden- 
heiten auf Ungleichheiten ihres sozialen Niveaus zuruckgefiihrt werden 
können. Entsprechende Resultate ergeben sich nach Tab. 2 und Tab. 3 
auch fiir andere anthropologische Charaktere. Doch beweist dies nichts 
iiber das Nichtvorhandensein sozialer Auslese bei der Berufsrekrutierung 
(Auslese bei der Zirkulation in vertikaler Richtung), da der Berufs- 
griippierung der Beruf des Vaters des Untersuchten, nicht der Beruf 
des Untersuchten selbsl zugninde gelegt wurde. 

Die Studenten hahen also durchschnittlich eiiie 3 cm grössere 
Körperlänge als die Bevölkerung im allgemeinen. Man köiinte ver- 
muten, dass dies wenigstens teihveise darauf herulien kann, dass die 
Studenten zu einem verhältnismässig hohen Frozentsatz aus Landes- 
teilen stammen, wo die Körperlänge relativ gross isl. Dies scheint 
indes nicht in nennenswerteni Cirade der Fall zu sein. Wenn man das 
Land in die 134 Distrikte einteilt (vgl. S. 83), auf die das Material in 
»Racial characters» verteilt wird, und einen standardisierten Körper- 
längenmittelwert biidet, der die Distriktsmittelwerte (laiidschaftsweise) 
fiir die Körperlänge in demselben Verhältnis enthält wie die Verteilung 
des Studentenmaterials auf die verschiedenen Distrikte, so beträgt der 
so berechnete Mittelwert 172,:J() cm. Ein aufs Geratewohl ausgevvähltes 
Material, das geographisch ebenso zusammengesetzt ist wie das Studen- 
tenmaterial, gibt also einen nur iinbedeutend höheren Körpeiiängen- 
mittelwert als der unstandardisierte Mittelwert fiir das ganze Reich. 

Vergleichen wir nun die Körperlänge der Studenten mit der in den 
verschiedenen sozialen Gruppen des Gesamtmaterials, so finden wir, 
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dass in der Gruppe »Landwirlschaft, Forstwirtschaft, Fischerei», wo 
die Bezeichnung Oberschicht im Gesamtmaterial einem sehr grossen 
Teil der Individucn der Berufsgruppe beigelegt worden ist, die durch- 
schnittliche Körperlänge der Studenten die Durehschnittskörperlänge 
erheblich iibersteigt, die wir fiir die Oberschicht gefunden haben. In 
den Gruppen »Industrie, Handel, Verkehr» und »öffentlicher Dienst, 
freie Berufe» iibersteigt die Durehschnittskörperlänge der Studenten die 
der Oberschicht oder ist dieser ungefähr gleich, iibersteigt aber erheb- 
lich die Durchschnittsköri)er länge in den Gruppen, die in Racial cha- 
raeters» als Mittel- und Unterschicht bezeichnet werden. 

Dass Studenten grössere Körperlänge haben als die Bevölkerung 
im allgenieinen, hat sich in mehreren Ländcrn herausgestellt. Wie ich 
gezeigt habe, hat Livi (1898) dies fiir Italien, Lapouge (1899) fiir eine 
französische Stadt nachgewiesen. Von anderen Autoren sei (iouLD 
(1869) genannt. Dieser stellte fest, dass die Studenten der llniversi- 
täten G.ambridge und New Haven (U. S. A.) grössere Körperlänge be- 
sassen als Soldaten dcrselben Gegenden. Sören Hansen (1907 — 1911) 
konstatierte fiir Dänemark, dass Studierten (1,523 Personen) erheb- 
lich grössere Körperlänge hatten als andere Ber uf sgruppen. Bryn 
(1925) stellte anthropologische Daten fiir Studenten und ihnen gleicb- 
stehende Personen in Oslo fest, und fand bei ihnen grössere durch- 
schnittliche Körpermasse als bei der iibrigen Stadtbevölkerung. Das 
Material uiiifasst jedoch nur 38 Individuen. 

Nebenbei sei darauf hinge wiesen, dass Prof. Hanneson (1925) fiir 
844 Isländer im Alter von 20 — 40 Jahren einen Körperlängenmittelwert 
von nicht weniger als 173,55 cm (± 0,i3 cm) und fiir 233 Isländer im 
Alter von 20 — 22 Jahren einen solchen von 173,05 cm (+ 0,25 cm) ge- 
funden hal. Diese hohen Körperlängenmittelwerte fiir Island haben in 
anthropologischen Kreisen gewisses Aufsehen erregt. Nach diesen 
Zahlen zu urteilen, haben die Isländer den höchsten Körperlängenmittel- 
wert unter den nordischen Völkern, die bekanntlich die höchste Körper- 
grösse in Europa aufweisen. Nur fiir die Schotten ist nach Anthropo- 
metric (^ommittee ein höherer Körperlängenmittelwert, 174,6 cm, fest- 
gestellt worden. Indes besteht Hannesons Material aus Studenten und 
Schiilern verschiedener höherer Schulen in Reykjavik und ist deshalb 
keine gute Stichprobe der isländischen Bevölkerung. Da die Studenten, 
wie ich hier gezeigt habe, eine ausgesprochen grössere Körperlänge als 
die Bevölkerung im allgcmeinen besitzen, so hat man Ursache zu ver- 
muten, dass die hohen Körperlängenmittelwerte, die Hanneson fur 
Island gibt, auf ein.seitiger Auswahl bei der Materialsammlung beruhen. 
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Gegen den genannten hohen Körperlängenmittehvert (li‘r Seholten 
kann man iibrigens auch mit Hultkrantz (1927) einwenden, dass die 
Zahl wahrseheinlich zu hoch ausgefallen ist, weil etwa die Hällte des 
Materials aus besser situierten Volksschichten stammte, die sieb, wie 
wir oben sahen, diircli eine verhälliiismässig grosse Körperlänge aiis- 
zeichnen. 

Woraiif kann dann die grössere Körperlänge der Studenten beruhen, 
da geographische Auswahl als Ursache nicht in Itetraeht koinint? Wir 
können ziinäclist daran denken, dass ungleichartige soziale Verbältnisse 
mitspielen. Tal). 2 zeigt, dass die oberen (iesellsebaflsscbicbten grössere 
Körperlänge baben als die unteren iind dass der antbropologiscbe Typiis 
der Studenten ini wesentlicben an der Stel le d(*s in > Ra(‘ial cbaracters)^ 
verwendeten Einteilungsscbemas »Ober-, Mittel- und Unlerscbicbt» 
liegt, \vo man es mit Riicksicbt auf die llerstamniung der Studenten 
aus den verscbiedenen sozialen Scbicbten erwarten muss (vgl. S. 87). 
Entspreebendes kann aucb fiir das Vergleicbspersonenmaterial bebaup- 
tet werden. Dies ist ein gutes Indiz dafiir, dass die sozialen Einflusse 
als wicbtige Faktoren in Betraebt zu zieben sind, wenn man die Ur- 
sachen des antbropologiseben Sondertypus der Studenten binsiebtlieb 
der Körperlänge feststelbm will. 

Wir diirfen indes, wie scbon bemerkt, niebt ul)erseben, dass die 
Studenten wäbrend ibrer Studieiizeit, al)\veiebend von den Niebt- 
studenten, speziellen äusseren Einflussen ausgesetzt g(*wesen sein 
können. 

Ferner kann man, wie oben bervorgeboben wurde, damit rec*bnen, 
dass soziale Auslese mitspielt. Wenn bei den Studenten eine Auslesc* 
direkt nacb gewissen pbysiscben oder mil diesen in Korrelation steben- 
den psyehiscbeii oder ])bysiscben Merkmalen (geneliscber Zusammen- 
bang) stattgefunden bal, so muss dies, wie sebon erwäbnt, bei den 
Studenten, abweicbend von den Niebtsludenten, einen antbroi)ologiscben 
Sondertypus scbuffen. Um diese Frage näber zu untcrsucben, wollen 
wir die Studenten, welche Vergleichspersoncn erbalten baben (618 
Individuell) in den vertikalen sozialen Gruppen mit dem Vergleiebs- 
material vergleichen. 

Ich habe bereits darauf bingewiesen, dass die Studenten in der 
(iruppe »öffentlicher Dienst, freie Berule» ibren Vergleielispersonen 
sozial näber steben als in den (iruppen »Landwirtscbafl, Forstwirl- 
schaft, Fischerei» und »Industrie, Handel, Verkehr». Wenn nun 
.soziale Verbältnisse einen antbropologiseben Sondertypus der Studenten 
bedingen, so mössen diese in der Gruppe »(iffenllicber Dienst, freie 
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TABELLE 2. Mittelwerte der Körperlånge, des Kephalindex und der 
Jochbogenbreite fur Studenten, fur V ergleichspersonen und fur ver- 
schiedene Sozialgruppen des Gesamtmateriales. 


Vertikale 

Sozialgruppen 

Horizontale 

Sozialgruppen 

Anzahl 

untersuchte 

Individuen 

Korpcrlänge, 

cm 

Kephalindex 

Jochbogen- 

breite, 

mm 


Sämtliche Stu- 
denten 

677 

175,16 i: 0,25 

77,89 dr 0,12 

136,27 dr 0,17 


Studenten mit 
Vergleichsper- 
sonen 

618 

175,23 -h 0,24 

77,73 dr 0,13 

136,29 ± 0,18 

Alle Ber u fe 

Vergleichsperso- 
nen 

618 

173,33 0,23 

77,86 dr 0,13 

135,60 dr 0,19 

Höhere Schicht 

6952 

173,09 it: 0,07 

77,92 dr 0,04 

136,83 dr 0,05 


Mittlere Schicht 

15718 

172,48 0,06 

77,75 dr 0,03 

136,14 db 0,04 


Untere Schicht 

23474 

171,85 rF 0,04 

77,57 dr 0,02 

135,71 dr 0,03 


Sämtliche Un- 
tersuchte (in- 
kl. Beruf un- 
bekannt) 

46983 

172,23 0,03 

77,69 dr 0,01 

1 

i 

136,02 d 0,02 j 

Individuen, 
deren Väter 

Sämtliche Stu- 
denten ......... 

81 

17.5,25 f 0,73 

77,84 ± 0,34 

136,84 dl 0,55 

der Gruppe 
i Landwirt- 
1 schaft, Forst- 

Studenten mit 
Vcrgleichsper- 
sonen 

77 

1 

175,1» J 0,75 

77,94 d: 0,36 

137,13 dr 0,66 

wirtschaft und 
Fisclierei» an- 

Vergleichsperso- 
nen 

77 

172,78 rF 0,77 

78,12 dr 0,42 

136,57 dr 0,47 

gchörcn 

Höhere Schicht 

5384 

172,77 i- 0,08 

77,99 dr 0,04 

137,07 dr 0,07 


Mittlere Schicht 

8643 

172,33 iF 0,on 

77,85 dr 0,03 

136,58 dr 0,06 


Untere Schicht 

8631 

171,83 ±- 0,06 

77,63 dr 0,03 

136,06 dr 0,05 


Summe 

22658 

172,23 i 0,04! 

77,80 d- 0,02 

1.36,50 dr 0,03 

Individuen, ' 
deren Väter j 

Sämtliche Stu- 
denten 

i 

399 

1 

175,21 i- 0,31 i 

77,58 dr 0,16 

1 

1 

136,32 dr 0,22 

der Gruppe | Studenten mit 
»Industrie, : Vergleichsper- 
H andel und i sonen 

1 

379; 

1 

175,21 :4r 0,301 

77,64 dr 0,16 

136,38 dr 0,22 

Verkehr» an- 
gehoren 

Vergleich sperso- 
nen 

1 

1 

379; 

1 

172,79 ±: 0,32 

77,90 dr 0,16 

135,43 dr 0,25 

' 

Höhere Schicht 

1230j 

174,01 dr 0,18, 

77,62 dr 0,09 

136,07 dr 0,14 


Mittlere Schicht 

60671 

172,52 dz 0,08 

77,62 d: 0,04 

135,57 dr 0,06 


Untere Schicht 

14650j 

171,83 dr 0,05| 

77,64 d: 0,03 

135,50 d: 0,04 


Summe ' 

21947! 

172,02 d: 0,04! 

77,57 dr 0,02 

135,55 dr 0,03 
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TABELLE 2. (Fortsetzung.) 


Vertikale 

Sozialgruppen 

Horizontale 

Sozialgruppen 

Anzahl 
untersuchte | 
Jndividuen i 

Körperlänge, 

cm 

Kephalindex 

Jochbogen- 

breite, 

mm 

Individuen, 
deren Väter 

Sämtliche Stu- 
denten 

197 

175,0.*} db 0,:}9 

77,86 _h 0,22 

135,92 zb 0,32 j 

der Gruppe 
»Öffentlicher 
Dienst und 

Studenten mit 
Verglcichsper- 
sonen | 

162 

175,31 :i7 0,43 

77,81 Jz 0,24 

1 135,68 4- 0,3b| 

freie Berufe» 
angehören 

Vergleichsperso- 
nen 

162 

174,R5 il- 0,47 

77,67 zb 0,23 

j 

j 135,67 -J- 0,.}r.| 

i 

Höherc Schicht 

:m 

175,00 :i-. 0,33 

77,99 .i- 0,17 

135,67 zl: 0,26; 


Mittlcre Schicht 

1008 

173,46 ± 0,19 

/7,62 zb 0,10 

135,80 d- 0,1.51 


Untere Schicht 

193 

173,01 db 0,11 ^ 

77,58 :b 0,23 

135,77 4: 0,35| 


Summe , 

1539 

173,. '■>9 ± 0,1. ')| 

77,69 ± 0,08 

135,77 4 0, 12i 


Berufe» ihren Vergleichspersonen anlhropologisch näher slehcn als in 
den beiden iibrigen (iruppen, Dies scheint auch der Fall zii scin. In 
der (iruppe »öffentlidier Dicnst, freie Berufe» iibersteigl die Diirch- 
schnittskörpcrlänge der Studenten die ihrer Vergleichspersonen nur um 
0,46 cm (± (),6t cm), in der Gruppe »Landwirtschaft, Forstwirtscliaft, 
Fischerei» um 2,4o cm (± l,n7 cm) und in der Gruppe »Industrie, Handel, 
Verkehr» um 2,42 cm (± 0,44 cm). 

Betrachtet man besonders die Studenten, dcren Väter zur (iruppe 
»öffentlicher Diensl, freie Berufe», gehören, so findet man, dass die 
durchschnittliche Körperlänge hier 175,03 cm (±0,39 cm) beträgt, ein 
Mittelwert, welcher den fur sämtliche Untersuchte im ganzen Reiche: 
172,23 cm (± 0,03 cm), erheblich iibersleigt. 

Dieser Umstand kann nicht in nennenswertem Grade darauf bt‘- 
ruhen, dass die zur Gruppe »Öffentlicher Dienst, freie Berufe» > gehören- 
den Studenten zu einem verhältnismässig grossen Prozentsatz aiis den 
Teilen Schwedens stammen, wo die Körperlänge relativ gross ist. Ein 
slandardisierter Körperlängenmittelwert, analog zu dem auf S. 91 berech- 
net, beträgt 172,31 cm, Ein aufs Geralewohl ausgewähltes Material, das 
geographisch ebenso zusammengesetzt ist wie das aus der Gruppe 
»öffentlicher Dienst, freie Berufe» stammende Studentenmaterial, gibt 
also einen nur unbedeutend höheren Körperlängenmittelwert als der 
nichtstandardisierte Mittelwert des Gesamtmaterials. 

Nichts deutet darauf hin, dass die grosse Körperlänge der Studenten 
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in der Gruppe > öffenllicher Dienst, freie Berufe» in nennenswertem 
(irade als soziale Auslese bei der Zirkulation zwischen den Bevölke- 
rungsschichten erklärt werden kann. Betrachten wir die Studenten der 
Gruppe, welche Vergleichspersonen erhalten haben, so finden wir, dass 
ihre Durchschnittskörperlänge 175,31 cm (+ 0,43 cm) beträgt. Das Ver- 
gleichspersonenmaterial, das dem Sludentenmaterial in bezug auf 
geographische Herstammung und soziale Zusammensetzung sebr nahe 
steht, aber die Personen umfasst, welche nicht das Abiturientenexamen 
abgelegt haben und daher nicht die Möglichkeit besitzen, die höheren 
Stellen in unserem Staats- und Wirlschaflsleben zu bekleiden, hat einen 
Mittelwert, der sich wenig von dem der Studenten unterscheidel, näm- 
lich 174,85 cm (±0,47 cm). Wiirde ein bedeutenderer Ausleseprozess statt- 
finden, so miissten die Ziffern stärker voneinander abwcichen. 

Da hier sowohl die Studenten als die ihnen sozial gleichstehenden 
Vergleichspersonen erheblich grössere Körperlänge hal>en als das Ge- 
samtmaterial, so diirfen wir, auch wenn wir berucksichtigen, dass die 
Ergebnisse teilweise zufallsbedingt sein können, annehmen, dass diesc» 
grössere Körperlänge zum grössteii Teil auf Milieuverschiedenheiten be- 
ruhen muss. 

Gehen wir nuii zu dem Kephalindex iiber (s. Tab. 2), so finden wir, 
dass dessen Mittelwert bei den Studenten, 77,88 (± 0 , 12 ), genau dieselbe 
Höhc erreicht wie bei den sämtlichen Uiitersuchten. Berechnet man 
einen mit der Frequenz der Studentenpopulation in den 1.‘14 Distrikten 
Schwedens standardis iert en Kephalindexmittelwert fiir die (Jesamt- 
population in den betreffenden Distrikten, analog dem fiir die Körper- 
länge bcrechneten, so findel man, dass der so erhaltene Mittelwert 
77,62 beträgt. Verschiedenheiten der geographischen Herkunft durften 
also den Vergleich zwisclien dem Kephalindex der Studenten und dem 
der (iesamtpopulation nicht nennenswert beeinflussen. 

Vergleicht man den Kephalindexmittelwert der Studenten mit den 
entsprechenden Mittelwerten der verschiedenen sozialen Gruppen des 
Gesamtmaterials, die nach Tab. 2 sehr geringe Unterschiede im Kephal- 
index aufweisen, sowie mit den Vergleichspersonen, so zeigt sich, dass 
das Studentenmaterial zahlenmässig allzu gering ist, als dass sich aus 
den kleinen Differenzen, welche hervortrelen, irgendwelche Schlusse 
ziehen liessen. 

Der Mittelwert der Jochbogenbreite der Studenten (s. Tab. 2) 
beträgt 136,27 mm (± 0,i7 mm) und iibersteigt also etwas den des 
Gesamtmaterials, 136,02 mm (± 0 ,o 2 mm). Doch ist dieser Unterschied 
nicht statistisch sichergestellt. Wenn man die Studenten in den drei 
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vertikalen sozialen (iruppen (Beriirsgruppen) mil der (iesamlpopiila- 
tion vergleiclit, so zeigt sich aiich hier, dass erstore etwas grössere 
Jochbogeiihreite hahen als die Bevölkerung irn allgemeineii. I)ie Untcr» 
sehiede siiid indes in den (inippen »Landwirlscliatl, Forslwirtsehafl, 
rischerei> nnd Oflentlicher Dienst, freie Beriife klein iind nicht 
sichergesStelll. Dagegen zeigen die Studenten der (iruppc» Industrie, 
Handel. Verkehr>, vergliehen mit dem (lesamtmatiaial, deiitlicli 
grössere J < >ch I x )gen 1 )rei te. 

Ks zeigt sieh indes, dass die Studenten zu einem grösseren Prozent- 
satz als die Bevölkerimg im allgemeineii ans den Landesteilen stam- 
men, wo die Joelibogenhreite relativ gering ist. Bereclmet man einen 
standa rdisierten Mittel wert fiir die .lochbogenbreite, der die Miltel- 
werte der .lochbogenbreite (ur die (iesamtpopnlation der Distrikte des 
Ländes (landschaftsweise) in demselben Wrhältnis enthäll vvie die 
Verteihing des Stiidentenmaterials an(‘ die betrelfenden Distrikte, so 
beträgt der so erhaltcMie Mittelwerl 135,(55 mm. Man kann also im- 
bedenklich den Schlnss zieheii, dass die Studenten eine giössere .loeh- 
bogenbreite haben als die Nichtstiidenten. 

Tab. 2 zeigt, dass die Oberschiclit in Schweden eine gnissere 
Jochbogenbreite anl weist als die Millelschieht nnd diese ibrerseits eine 
grössere als die l-nterschicht. Der Mittehvert der Jochbogenbreite 
der Studenten ist niedriger als der der Oberschiclit nnd wahrschein- 
lich höher als der der Mittelschicht. In den drei vertikalen sozialeii 
(iruppen ergeben sich keine sichergestellten Hesultale, ausser in der 
(iruppe > Industrie, Handel, Verkehr ', wo die Studenten einen höheren 
Mittelwerl aiifweisen als die Oberschichl. Wegen der zahlenmässigeii 
(ieringlugigkeit des Slndentenniaterials können wir indes mit Sicher- 
heit iiur feststeilen, dass der Mittelwerl der Jochbogenbreite d(‘r Studen- 
ten hier höher ist als derjenige der Mittelschicht. 

Indes inussen wir auch jetzl bedenken, dass die spezielle geo- 
graphische Hepräsenlation der Studenten mitspielt. Bereclmet man 
einen standardisierlen Mittelwerl der Jochbogenbreit(‘ in der Weise, 
dass er die Mittelwerte der OlK^rschicht, Mittelschicht resp. Ihiter- 
schicht des (iesamtmalerials in den 25 »Landschaften>' Schwedens 
(Stockholm isl hier wie obeii und in »Racial characlers>^ gesondert 
behandelt) in demselben Verhältiiis ehtluUt wie die Verteilung der 
Studenten auf die verschiedenen Landschaften, so bekommt man fiir 
die Oberschiclit einen Mittelwerl der Jochbogenbreite von 136,79 mm, 
fiir die Mittelschicht von 135,95 mm und fiir die Unterschicht von 
135,57 mm. Es zeigt sich also, dass der anthropologisclie Typus der 


Hereditan XI l. 
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Studenten, was die Jochbogenbreite anlangt, denjenigen etwas iiber- 
trifft, den wir auf Grund unserer Zusammenstellungen fiir die Schicht 
gefunden haben, die in »Racial characters» als Mittelschicht bezeichnet 
wird. Die Differenzen der Jochbogenbreite zwischen verschiedenen 
Bevölkerungsschichten sind indes allzii klein, als dass wir bei unse- 
rem Material mit Exaktheit feststellen könnten, an welclier Stelle 
des in ;>Racial characters» verwendeten Einteilungsschemas »Ober-, 
Mittel- und Unterschicht» die Studenten ihrem anthropologischen 
Typus nach sielien. Das Vergleichsmaterial zeigt ferner eine Joch- 
bogenbreite, 135,60 mm (± 0,i9 mm), die unter dem Mittelwert fiir das 
ganze Reich liegt. Beriicksichtigt man indes die spezielle geographi- 
sche Repräsentation der Studenten und daniit auch der Vergleichs- 
pcrsonen und vergleicht den Mittelwert fiir die letzteren mit dem oben 
berechneten slandardisierlen Mittelwert der Jochbogenbreite fiir das 
ganze Reich, 135,65 mm, so findet man, dass diese beiden Mittelwerte 
auf iingefähr demselben Niveau stehen. Dies schliesst indes keines- 
wegs aiis, dass man bei einem grösseren Material sichergestellle Unter- 
schiedc bekommen kann, 

Die Differenzen, die in bezug auf die Jochbogenbreite zwischen 
Studenten und Vergleichspersoncn hervortreten, sind gleichfalls zu 
klein, als dass man mit grösserer Sicherheit davon sprechen könnte, 
dass die Studenten ihren Vergleichspersoncn in der Gruppe »Offent- 
licher Dienst, freie Berufe» iiäher stehen als in den beiden andereii 
Berufsgruppen. Die Ziffern deuten indes in dieselbe Richtung wic bei 
der Körperlänge. 

In der Gruppe »Offentlicher Dienst, freie Berufe» iibersleigt die 
durchschnittliche Jochbogenbreite der Studenten die der Vergleichs- 
personen um nur (),oi mm (± 0,5o mm), in der Gruppe »Landwirtschaft, 
Forst wirtschafl, Fischerei» um 0,56 mm (+ 0,73 mm) und in der (iruppe 
»Industrie, Handel, Verkehr» um 0,95 mm (+0,34 mm). 

Wir mössen also die Frage nach den Ursachen der bei den Studen- 
ten konstatierten grösseren Jochbogenbreite offen lassen. 

In »Racial characters» wurde auch der Schulterbreitenindex 
(Schullerbreite in % der Körperlänge) vom sozialanthropologischen 
Gesichtspunkt aus untersucht. Es ergaben sich, wie bemerkt, in bezug 
auf diesen Index keine Verschiedenheiten zwischen oberen und unteren 
Gesellschaftsschichten. Wir können also mit gutem Grund annehmen, 
dass die Schulterbreite ebenso wie die Körperlänge in den höheren 
Gesellschaftsschichten grösser ist als in den unteren. 

Ich habe die Schulterbreite unserer Studenten und ihrer Ver- 
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gleichspersonen iintcTsucht. Fiir sämtlichc untersuchte Studenten 
belrug ihr Millclwert 39 , :m cm (± (),ug cni) und war alsu höher als der 
Reichsmittelwert 39,23 cm {± (),oi cm). Dies sagt un und fiir sich nichts, 
solange wir nicht nachweisen können, dass die spt^ziellen geographi- 
schen Rekrutierungsverliältnisse der Studenten nicht mitspielen. Doch 
zeigen die Studenten einc Schulterbreite, die grösser ist als die in sämt- 
lichen der fiinl* Territorien, in die das (iesamtmaterial in Racial 
characters» eingeteilt ist. Vergleicht man die Studenten, welche Ver- 
gleichsj)ers()nen haben, mit dem Vergleichsmaterial, so zeigt sich, dass 
der Mittelwert der Schulterbreite fur die Studenten 39,r>3 cm (+ (),(K) cm), 
fiir die Vergleich spersonen 39, i:. cm (± 0,o7 cm) beträgl. Der Unter 
schied 0,3.s cm (+ (),09 cm) ist vöHig sichergestellt. Vergleicht man die 
Studenten mit ihren Vergleichspersonen in den vertikalen sozialen 
Gruppen, so findet man, dass die Schulterbreite der ersleren die der 
letzteren in der (irupix* »Offentlicher Dienst, freie Berufe ' durcli- 
schnittlich nur uni 0,o7 cm (+ 0,i8 cm), in der (irup[)e Landwirtschatt, 
Forstwirtschafl, Fischerei>' um 0,83 cm (± 0 , 2 () cm) und in der Griippe 
>lndustrie. Handel, Verkehr> um 0,i7 cm (± 0 ,i 2 cm) iibersteigt. Es 
besteheii also fiir die Schulterbreite sehr wahrscheinlich entspre 
chende Verluältnisse, vvie sie oben fiir dic Körperlänge nachgewiesen 
wurden. 

Beziiglich des Keidial index traten keine sichergestellten Fnter- 
schiede zwischen den Studenten und der schwedischen Bevölkcrung 
im allgemeinen hervor (s. Tab. 2). Dies stinimt, ^Yie ich schon sagte, 
damit iiberein, dass keine grösseren Unterschiede im Kephalindex zwi- 
schen den verschiedenen sozialen Schichten unseres Ländes nachweis- 
bar sind. 

Es ist indes interessant zu untersuchen, wie die Verhältnisse hin- 
sichtlich der beiden Masse, Kopflänge und Kopfbreite, liegen, aus denen 
der Kephalindex gebiidet ist. Wir verweisen auf Tab. 3. 

Es zeigt sich, dass die Kopflänge des Studentenmaterials (‘inen 
Mittelwert von 195,68 mm (+ 0,25 mm) hat, gegeniiber einem Mittelwert 
fiir sämtliche Untersuchte von 193,81 mm (± 0,o3 mm). Der Mittelwert 
der Kopfbreite beträgt fiir die Studenten 151,65 mm (+ 0,16 mm), fiir 
sämtliche Untersuchte 150,14 mm (+ 0 ,o 2 mm). 

Die Studenten besitzen also beträchtlich griissere Kopflänge und 
Kopfbreite als die Bevölkcrung im allgemeinen. Inwieweit die spe- 
zielle Herstammung der Studenten aus verschiedenen Landesteilen fiir 
dieses Resultat von Bedeutung ist, entzieht sich indes sicherer Beur- 
teilung. Jedoch zeigen die Studenten eine mittlere Kopflänge, die 
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'l’ABKLLE 3. Mittelwerte der Schulterbrcite, der Kopf länge und der 
Kopfbrcite fur Studenten, fur Vergleichspersonen und fur das 
Gesamtmaterial. 
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bedeutend grösser ist als die in jedem der funf Territorien Schwedens. 
Die mittlere Kopfbreite der Studenten iibersteigt beträchtlich die in 
den fiinf Territorien mit Ausnahme von Nordschweden, was durch 
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den dortigen ])eträchtlichen Eiiischlag kiirzköpliger ostbaltisclirr iind 
lappischer Bevölkerungseleniente erklärlich ist. 

Wenn wir in Tab. 3 die Länge iind Breile des Koples ])ei den (>18 
Studenten, welche Vergleichspersonen baben, mit dem Vergleichs- 
material vergleichen, so können wir davon aiisgehen, dass die Resultate 
nicht diirch iingleiche Repräsentalion in bezug auf geographiselu» Her- 
stammung beeinllusst werden. Wir finden hier ein Bild, das leihveise 
andere Tendenzen andeulel als die, welche wir bei Körperlänge iind 
Schulterbreite gefiinden haben. Nicht nur in den (iriippen »Landwirt- 
schaft, Forslwirtschaft, Fischerei» und »Industrie, Ilandel, Verkehr^ 
Ireten DilTerenzen zwischen den Studenten und den Vergleichspersonen 
hervor, sondern auch in der (Iruppe »öffentlicher Dienst, freie Berufev. 

Die DilTerenzen betragen in dieser (iruppe liir die Kopflänge 
0,u3 mm (+ (),()« mm) und fiir die Kopibreile 0,80 mm (± (),r>i mm). In 
der (iruppe >Landwirtschan, Forstwirtschaft, Fischerei» sind die ent- 
sprechenden DilTerenzen 1,23 mm (+ l,m) mm) resp. 0,77 mm (+(),»') 
mm) und in der (iruppe »Industrie, Handel, Verkehi » l,ss mm (+ O.ii; 
inm) resp. 0,8(1 (4;0,3(. mm). 

Dass in der (Iruppe »ölTcntlicher Dienst, freie Berule» sowohl 
Kopflänge als -breile der Studenten die der Vergleichspersonen um den 
1 V 2 fachen Mittclfehler der Differenz ubersleigen, darf ni(*ht als voller 
Beweis dafiir dienen, dass soziale Auslese stattfindel, wenn es auch bis 
zu gewissem (irade die Resultate stiitzt, zu denen wir im folgenden 
gelangen. Der Unterschied kann auf Zufall beruhen. Ebeiiso wi(‘ 
friiher beziiglich der Jochbogenbreite finden wir auch betrelTend die 
Länge und Breile des Kopfes, dass die hervortretenden Unterschied(* 
nicht so gross sind, als dass wir uus dem uns zur Verfugimg ste- 
henden Material sichere Schliisse dariiber ziehen könnten, ob Milieu- 
verhältnisse oder soziale Auslese den anthropoh^gischen SondeiTypus 
der Studenten bedingen. 

Ich habe also unsere Studenten mit Nicditstudenlen verglicben, 
die den erstcren in bezug auf soziale Hcrstammung möglichst gleich 
standen. Ich habe dabei hervorgehoben, dass die Sludent(»n im all 
gemeinen im Gegensatz zu den Vergleichspersonen kiinftig die höhe 
ren Stellen in iinserem Staats- und Wirtschaftsleben bekleiden wer- 
den. Die Sache lässt sich folgendermassen aiisdriicken. Wir sind 
von den Volksschichten ausgegangen, aus denen die Studenten stam- 
men, und haben Individuen aus dieser Schicht, die kiinftig voraussicht- 
lieh höhere gesellschaftliclK* Stellungen einnehmen werden (Studen- 
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ten), mit Personen verglichen, von denen dies nicht zu erwarten ist 
(Nichtstudenten). 

Um die obigen Resultate zu kontrollieren, will ich die bisherige 
Untersiichung, die als prospektiv bezeichnet werden kann, durch eine 
Untersiichung retrospektiven Charakters ergänzen. 

Ich habe der Material eingeteilt in: I. Studenten, deren Väter 
nach der Berufsangabe zu urteilen das Abiturientenexamen abgelegt 
haben; IL Studenten, deren Väter nach der Berufsangabe zu urteilen 
nicht dieses Examen gemacht haben. Die erste Gnippe umfasst elwas 
weniger, die zweite etwas mehr als die Hälfte des Materials. 

Gruppe I hesteht aus Personen, die aus einer sehr hohen Bevöl- 
kerungsschicht hervorgegangen sind und sich dort im grossen und 
ganzen halten konnten. Gruppe II dagegen setzt sich aus Individuen 
zusammen, deren Eltern einer tieferen Volksschicht angehören, die 
sich aher selbst emporgearbeitet haben und also ein aufsteigende 
Volksschicht darslellen. 

Die Milieuverhältnisse miissen fur Gruppe I als gunstiger ange- 
nomraen werden als fiir Gruppe II. Wiirden nur Milieuverhältnisse 
die zwischen verschiedenen sozialen Schichten konstatierten anthro- 
pologisclien Verschiedenheiten bedingen, so miisste Gruppe I den an- 
thropologischen Typus einer höheren Volksschicht, Gruppe II den einer 
tieferen aufweisen. 

Wiirde dagegen lediglich soziale Auslese die sozialanthropologi- 
schen Verschiedenheiten erklärcn, so miisste Gruppe II eher den an- 
lhro])oIogischen Typus einer höheren, Gruppe I den einer tieferen Be- 
völkerungsschicht zeigen. Gruppe I, die in einer höheren Schicht ver- 
bleibenden, haben allerdings teilweise die Eigenschaften geerbt, welche 
die soziale Auslese fiir ihre Vorfahren bestimmten, und stellen selbst 
infolge der Scheidung von denen, die nicht das Abitur zu machen 
vermochten, das Ergebnis einer sozialen Auslese dar. Diese letztere 
soziale Auslese muss indes als schwach bezeichnet werden, da es in 
den höheren Kreisen oft als selbstverständlich gilt, dass die Söhne, 
wenn möglich, das Abitur machen. Gruppe II, der aufsteigende Strom, 
ist dagegen als das Resultat einer starken Auslese zu betrachten. 

Da sich also die Wirkung der sozialen Auslese kräftiger in den 
Zahlcn fur Gruppe II als in denen fiir Gruppe I abspiegeln muss und 
da sich die Milieuverhältnisse der höheren Bevölkerungsschichteii 
stärker in Gruppe I als in Gruppe II geltend machen mussen, so muss 
ein Vergleich zwischen den beiden Gruppen gewisse Anhaltspunkte 
dafiir geben können, welche Bedeutung die soziale Auslese und die 
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TABKLLE 4. Die anthropologischen Verhältnisse der Studenten nach 
ihrer sozialen Abstammung. 


SliiiJenlcn, dercn ; ' 

Vak*r das Ahi- | j 

turicntenexa- i 

men gemacht ! 

; haben 1325 l75,KKi-(),a3 31), to l (),o9 135,h8 J (), 2 :> 77,7ri {- 0,i8 H)5..{i j-0,36; f 0,28 

Sliul(*ntcn, deren ' l 

I Väter das Abi- | 

I tiirienlenexa- i 

' men nichl ge- i ! 

niacbl haben ... 352 174,6}i J. 0,3? 39,4i:f-0,o8 136,«3 :i- 0,2t 77 ,mJ„(),i7 11)5, bm . i: 0,3 i' 151, 7o i 0,2r. 
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Es zeigt sich, dass die Körperlänge in Griippe I die in Gnippe II 
uni 0,99 cm (+ 0,19 cm) iibersleigl. Fiir die Schullerlireile belrägt der enl- 
sprecbende Unlerschied 0,29 cm 0,i2 cm). Diesc Zablen stiitzen den 
Salz, dass die grössere Körperlänge uiid Schullerbreile der Studenten 
im Vergleich zu Nichlstudenten haiiptsächlicb auf Einfliissen der Um- 
welt beruht. 

In bezug auf den Keplialindex treten auch hier keine Verschieden- 
heiten hervor. 

Betracliten wir die Kopfmasse, so zeigt sicli, dass hier teilweise 
ein andercr Kausalzusammenhang vorliegen muss als bei Körperlänge 
und Schullerbreile. Die Jochbogenbreile fiir Grupjie II iibersteigl die 
fiir (iruppc I um 0,75 mm (+ 0,34 mm). Fiir die Kopflänge isl der enl- 
sprechende Unlerschied 0,3s mm (±0,48 mm) und fiir die Kopfbreile 
0,09 mm (± 0,37 mm). 

Die Unlerschiede könnlen, falls sie signifikaliv wären, nichl durch 
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liert ein gunsligeres Milieu als Gruppe II. Wären die Umwellverhäll 
nisse in beiden Gruppen gleich, so hälle man alle Ursache zu erwarlen, 
dass grössere Unlerschiede als die feslgestelllen zulagelrelen. 

Obgleich die Differenzen slatistisch nichl sichergeslelll sind, so 
sind sie jedenfalls ein Indiz dafiir, dass sich hier andere Ursachcn 
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als Umwelleinflusse geltend machen. Davon, dass geographische Aus- 
lese die Ergebnisse in Tab. 4 nirht nennenswert beeinf lusst, habon 
wir uns uberzeugt. Besonders könnte man einen solchen Einfluss 
bei der Jochbogenbreite erwarten. Hier zeigt sich indes, dass, wenn 
die standardisierte Mittelzahl berechnet wird, ^U^elche die Mittelzablen 
der Jochbogenbreite in den Distrikten der Landschaften fiir (iruppe 
I resp. II im Verhiiltnis zur Verteilung des ganzen Studentenmaterials 
auf die verschiedenen Distrikte enthält, die standardisierte Mittelzahl 
fiir Gruppe I 135, mm und fiir Gruppe II 136, ta mm beträgt. (Dass 
diese Mittelzablen beide niedriger sind als die in Tab. 4, ist nicht iin- 
verständlich. Dies bedeutel ceteris paribus, dass die Gruppen I und 11 
in den Landesteilen, \vo Gruppe II iiberwiegt, grössere Abweichungen 
aufweisen.) Der Unterschied tritt also sogar in den slandardisierlen 
Mittelzablen etvvas deutlicher hervor als in den nichtstandardi- 
sierten. 

Nach den erhallenen Resiillaleii kann man es also fiir möglich 
ansehen, dass sich beziiglich der Kopfgrösse eine gewisse soziale Aus- 
lese geltend macht. Hierbei darf man indes wohl nicht an eine direkte 
Auslese nach der Kopfgrösse denken, sondern nach Eigenschaften, 
z. B. psychischen, mit denen die betreffenden Kopfmasse in Korrela- 
tion stehen. 

Dass ein Zusamnieuhang zvvischen Inlellekl und Kopfgrösse be- 
steht, wird jetzt allgemein von den Forschern angenommen, die* sich 
mil dieser Frage beschäfligt haben, Zahlreiche Wägiingen der Gehirne 
bedeutender Männer haben ein durchschnilllich erheblich gnisseres 
(iewichl ergeben als das der Bevölkerung im allgemeinen fs. Matiegka 
(1902), Buschan (1904), Ploetz (1923) u. a.]. Es ist indes 
schwer, sich ein Urteil dariiber zu bilden, inwieweil die Milieu- 
verschiedenheil zwischen den verglichenen Materialien die Resultate 
beeinflussen kann. Ferner liegt eine Reihe von Unlersuchungen vor 
iiber den Zusammenhang zwischen Begabung und äusseren Körper- 
merkmalen bei Schulkindern [Matiegka (1898), Rösk (1905), Bayer- 
THAL (1911), Lundborg (1913), Dole (1916) u. a.]. Die meisten be- 
handeln die Beziehung zwischen Intellekt und Kopfgrösse und weisen 
nach, dass begable Kinder grössere Köpfe haben als unbegabte; in 
raanchen Unlersuchungen wird auch ein Zusammenhang zwischen 
Begabung und anderen körperlichen Merkmalen festgestcllt. 

Bei Untersuchungen an Kinderii in den Wachstumsjahren ist darauf 
hinzuweisen, dass der Zusammenhang darauf beruhen kann, dass die 
Kinder, die sich in bezug auf die psychischen Merkmalen in einem 



SOZIALER AUFSTIEG UND ANTHROPOLOGISCHE AUSLESE HK') 

späleren Eiitwicklungsstadium befindeii ids gleichaltvige, dios auch iii 
l>ezug aiif die physischcn lun. 

Grössere Sicherheit dafur, dass nichl verschiedfiiartige Milieiner- 
hällnissp usw. die Resullate beeiiif hissen, bietet cino linlersueluing von 
Venn (1890) [vgl. auch (Jalton (1888 iind 189())|. Er untersuchte die 
Kopfmasse (Länge, Breite iind Höhe des Kopfes) bei 2,134 Studenten 
der Universitäl Cambridge und teille sie nach ibren Erfolgen in drei 
(iruppen. Die drei (iruppen werden in Altersklassen geteilt (Tunjahrs- 
gruppen, 19 — 25 Jahrc). Leider teilt Venn keine Einzelziffern fiir jedes 
der drei Kopfmasse mit, sondern berechnel den >Sebädclinbalt ^ d. li. 
das Produkt der mittleren Länge, Breite nnd Ilöhe des Kopfes. Der 
>Schädelinhalt ist in (iruppe A, d. i. bei den erfolgreiclisten Studenten, 
etwas grösser als bei den ubrigen Gruppen, B und Bezuglich der 
Körjierlänge und des Körpergewichts kann Venn keine Verscbieden- 
heiten zwischen erfolgreichen und niehlerfolgreichen Studenten narli- 
weisen. 


ZUSAMMENFASSUNG- 

Ich habe also feststeilen kdnnen, dass die sehwedischen Studen- 
ten, verglichen mit der Bevölkerung im allgemeinen, einen abweichen- 
den anthropologischen Typus aufweisen. So beträgl, wie ich nach- 
gewiesen habe, die Durchscbiiiltskörperlänge der Studenten iiber 175 em, 
d. h. 3 cm mehr als die diirchschnittlicbe Körperlänge fiir das 
ganze Reicb. Auch Jochbogenbreite, Schulterbreite, Kopflänge und 
Kopf breite iibersteigen den Reichsmittelwert nieht unbeträchtlich. 
Ich konnte fiir die Körperlänge und Jochbogenbreite durch Vergleicli 
mit dem anthropologischen Material des Rassenbiologischen Instituts 
zeigen, dass die genannten Tatsachen nicht auf spezielle geographisclie 
Rekrutierungsverhältnisse der Studenten zuriickgefuhrt werden können 
Dass dies auch bei den anderen Mässen nicht in grösserem Umfang 
der Fall sein diirfte, ist auf Grund meiner Beobachtiiiigen ebenfalls 
sehr wahrscheinlich. Uni zu ermittelii, inwieweit soziale Auslese 
ein Erklärungsgrund fiir die abweichenden anthropologischen Verhält- 
nisse der Studenten ist, habe ich letztere mit in bezug auf geographi- 
sche und soziale Herstammung möglichst gleichwertigen Vergleichs- 
personen verglichen. Bezuglich der Körperlänge und mit sehr grosser 
Wahrscheinlichkeit auch hinsichtlich der Schulterbreite habe ich 
feststellen können, dass die grösseren Masse der Studenten nicht in 
grösserem Umfang auf sozialer Auslese beruhen durften, sondern 
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grösstenteils ihren speziellen Milieuverhältnisseii ziizuschreiben sind. 
In bezug auf die Kopfmasse lässt sich dies nicht konslatieren. Hin- 
sichllich des Kephalindex, der keine grössere Variation zwischen den 
verschiedenen sozialen Schichten zeigl, konnte keine Verschiedenheit 
zwischen Studenten, Vergleichspersonen und dem Gesamtmaterial 
beobachtet werden. 

Bei einem Vergleich zwischen Studenten aus höheren Gesellschafts- 
schichten und solchen, die aus tieferen Schichten stammen, sind wir 
bezuglich der Körperlänge und Schulterbreite zu Ergebnissen geiangt, 
welche bestätigen, dass die Milieufaktoren*bei diesen Mässen diejenigeii 
sind, welche iii ersler Linie den anthropologischen Sondertypus der 
Studenten bedingen. Die Ergebnisse hinsichtlich der drei Kopfmasse 
sind ein Indiz dafiir, dass hier soziale Auslese mitspielt. 

Schliesslich will ich darauf hinweisen, dass die mitgeteilten 
Resultate fiir schwedische Verhältnisse gelten, also fiir eine in bezug 
auf ihre Rasse besonders homogene Bevölkerung. Sie haben deshall) 
in gewissem Grade ein besonderes Lokalinteresse und diirfen nicht 
ohne weiteres dahin generalisiert werden, dass sie fiir alle Bevöl- 
kerungen giiltig seien. Es ist wiinschenswert, dass ähnliche Unter- 
suchungen wie die vorliegende auch an rassisch heterogenen Bevöl- 
kerungen vorgenommen werden. Man wiirde dann vielleicht, ja sogar 
wahrscheinlich, zu andereii Ergebnissen gelangen. 
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A GENETICAL IN VESTIGATION IN 
SCOLOPENDRIUM VULGÄRE 

BY IHMA AKDHIiSSOX-KOTTÖ 
JOHN INNi:S HOBTICULTURAL INSTITUTION, MBHTON, LONDON 


I. INTRODUCTION* 

T he main characturs iised in syslemaliu Irealiiieiil of B'erns up lo 
tho lime of publicalion of tlie vSynopsis IMIiciini' (Hookeb- 
Bakeh 1808) were Ihe folhiwin^: — external charaelers of the vej^ela- 
tive syst(‘m, venation of Ihe leaves, form and position of tlie sorus, 
presenee or ahsenet* of an indusiiim, outline and posilion of the indii- 
sium, details of Ihe sjioranj^ium, and hairs and scales. Later Prantl 
(1892) iised anatoiniea! and developmental features. This developmen- 
lal melhod was employed hy other authors, notahly hy (iOEBEL, who 
hy applying it to Ihe sporangium divided the Ferns inlo two groups, 
the Leptosporangiatae and the Eusporangiatae (1881). Goebel also 
Lised the fealiires of Ihe ganietophyle for eomparison. Fiiiilier, eonlri- 
hiitions to the knowledge of the anatomy were taken into aeeoiint Ironi 
Ihe time of Mettenius onwards. 

Wlien phyletie speculations l)egan at Ihe end of Ihe last eentury 
llie botanists of the time were justifialdy concerned witli ferns, as Ihere 
is no other group of planls with so loiig. rich and eonsecutive a geolo- 
gical rccord which at the same lime possess(»s so great a variety of 
living types. Espccially tln? queslion arose as to whieh extreme type 
was to be considcred as the more primitive and whicli tlie derived. 
The malter was firsl taken up by F.ampbell (1890) who on comparative 
grounds considcred the massive Eiisporangiate ferns as the more primi- 
tive and tlie relalively delicate Leptosporangiates as derived from tlieni. 
The palaeontological evidence soon showed thal tlie great majorily of the 
Palaeozoic ferns were Eiisporangiate and that Leptosporangiates he- 
came frequent in later periods; the lalter group being dominant al the 
present day. 

The general seriation of the main families of the Filicales is now 
considcred to be the reverse of that given by Mettenius, the series 
beginning with the Ophioglossaceae as relatively primitive and ending 
with the Polypodiaceae as relatively advanced. Further great stress 
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has been laid as late as 1928 (Bower I — 111) on tlie fact that this 
sequence illustra tes in quite a general sense a »progressive» evolution. 

The systematists have been chiefly concerned with the grouping 
of the ferns into genera, species and varieties without any attempt to 
base their larger groupings upon relationship by descent (on compara- 
tive grounds) or even to indicate such relationship by the order of 
the arrangcment they adopt. Bower (1923 — 1928) however, tracing 
the Descent of Landliving Plants in his phyletic seriation also includes 
the larger groups and families of ferns. His speculations were partly 
made possible by new facts brought to light from living and fossil ferns 
in the present century and his comparative treatment is based on a very 
wide range of morphological and anatomical cliaracters. Each one of 
tliesc cliaracters is considered comparatively in a large iiumber of 
distinct iiislances. The scope and variation of each one is examined 
and extreme types recogniscd, these being held as relatively primitive 
or advanced. Further conclusions are drawii from geological records 
and to some extent from onlogenelic development. He is of the opinion 
that the conclusions, commonly running i)arallel and supporting one 
anolher, produce a cumulative effect and this may even help towards 
decisions involving further criteria. Thus by co-ordinated study of the 
whole series of criteria the web of evidencc may be even more closely 
drawn. According to Bower the result in favourablc cases will often 
be a confident opinion as to the seriation of distinct but relaied forms, 
genera and even distinct species according lo descent. As however we 
have known for a long time that similarity, whether phenotypical or 
genolypical, is no criterion for relationship, the chief and immediate 
value of Works of this kind coiisisls in the compilation of detailed 
accounts of important characteristics of ferns and their distribution in 
the different phyla, genera and species; it is for this reason that they 
are considered here. 

The characteristics of Ferns used by Bower (1923 — 28) as criteria 
of comparison with a view lo iihyletic seriation are as follows: — 

(1) The external morphology of the shool. 

(2) The initial constitiition of the plant-body as indicated by segmen- 
tation. 

(3) The architeclure and venation of the leaf. 

(4) The vascular system of the shoot. 

(5) The dermal appendages. 

(6) The position and structure of the sorus. 

(7) The indusial protections. 
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(8) The characters oi' the sporangium and the form and niarkings of 
the spores. 

(9) The spore-oulput. 

(10) The morphology of the prothailiis. 

(11) The position and slrueliire of the sexual organs. 

(12) The emhryology of the sporophyte. 

From the genetieal point of view th(» III volume of Bower's 
»Ferns» is of interest for its comparative treatment of the Lepto- 
sporangiate ferns, or in the oJder lerminology the Polypodiaeeae. This 
group contains the hulk of the presen!-day species: 114 genera and 
4,527 speeies ont of the 150 genera and 0,000 species of tlie entire 
Filicales (P.hristensen). 1'he Leptosporangiatae fall into 0 large 
groups, which Bower regards as distinct phyletic lines of descent. Fach 
centres round sonie large and well-known genus upon which ils name 
has been based. Bower however granls that: '>Thev present a much 
more difficult problem to the morphologist who would altempt lo group 
them along phyletic lines and further, »the fact is that a natural or 
phyletic classificalion is he(!oming increasingly difficult and is of neces* 
sity complcx. For il is not always sufficienl lo ohserve the physical 
characters presented; we also reipiire lo have some reasonahle view 
of knowledge of how the characters of the individual ohserved were 
arrived at in its descenl». This knowledge he attempts to ohlain 
through his comparative method. 

The analysis in respecl of his 12 crileria of comparison has led 
him, as has been mentioned, lo the recognition of states respeclively 
primitive and advanced for each of them. l^"or inslance the progression 
from equal dichotomy lo dichopodial, and finally lo monopodial, 
branching; from prolostely to vascular disintegralion; from open lo 
reticulale venatioii; from a marginal to a more superficial position of 
sporangia etc. — »all of these are essenlially independent sleps although 
Ihey commonly march togelher. wSo iisual is this that when a discre- 
pancy occurs the atlention is al once drawn to it. On the other hand, 
the discrepancies show that some degree of independence of the several 
criteria actually exisls». Further, after giving some examples: >Such 
examples show that parallel progressions in respect of the several 
crileria though usual are not obligalory». The climax of phylogenetic 
speculation has evidently been passed and more cautious views are 
being expressed; see for example Goebel (1915 — 28) and Scott (1924). 
The danger of iising the evidencc from the fossil material in support 
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oi phylogenetic thcories is now admitted even by leading palaeo- 
))otanists. 

The genus Scolopendrium Sm. (= Phyllitis Ad.) has usually beeii 
ranked with Asplenium, as for example in the system of Diels (1902). 
Bower on Ihe other hand places the genus among the Blechnoid ferns, 
(Irawing support for his opinion from the characters of Blecimum pimc- 
tiilatum Sw. var. Krebsii Kunze. In the extended sense the genus inciu- 
des four sections, the differences between them being largely of habit- 

Diels (1902) gives the following characters of the genus Scolo- 
pendrium (including Antigrammc Presl, Camptosorus Link, Phyllitis 
SiEGESB., Newm., Schaffncria Fee): — »Sori länglich, einseitig der 
iertilen Ader angeheftel, aber paarweise genähert. Indusium von der 
(iestalt des Sorus, die Indusien eines Paares gegeneinander sich öffnend. 

Sporen bilateral. Blätter gebiischelt, ungeteilt, ganzrandig oder 

gelappt. Blaitstiel ungegliedert. Leitbiindel wie in Asplenuim. Spreu- 
sehuppen »gegitlert» wie bei Asplenium^. The same author divides the 
genus into four sections, the characters for his seetion Euscolopendrium 
Hook. being: -- »Mittelrippe deutlich. Seitenandern frei. Blätter nicht 
eaudat zugespitzt, nicht wurzelnd. 2 Arten in disjunkten Arealen auf 
der nördlichen Hemisphäre. A, Blätter zungenförmig, am (irunde herz- 
iörmig: S. vulgäre Sm. Rhizom aufrecht oder aufsleigend. B. Ziem- 
lich kurzgestielt, Spreile 0,i:)~ -0,g M lang, zuweilen noch länger, 3 — 8 cm 
breit, fast lederig, etwas glänzend. Seitenadern am Ende verdickt. 
Feuchle schattige Felsen - — — ». — »Fossil wurde Sc. vulgäre in 
diluvialen Siisswassertuffen ('.entral-Europas gefunden». For the other 
species included in this seetion, Sc, hemionitis Lag., he says: — »Blätter 
am Grunde herzspiessförmig». — »Primärblätter von den späteren oft 
rechl verschieden gestaltet, weniger gegliedert. Seitenadern am Ende 
nicht verdickt». The leaves are oblong-lanceolate, the veins more 
branched and ihe sori are shorter than in the vulgäre type. 

Camptosorus Link is of interest as the side-veins are free or they 
may anastomose near the midrib but are free outwards. Sori usually 
in opposite pairs but more or less divaricate. 

Antigramme has fronds with distinet midrib and veins anastomos- 
ing towards the edge. 

In the seetion Schaffncria the costa is absent, the veins of the 
obovate or roundish leaves flabellate, in Sc, nigripes uniting towards 
the edge, in Sc, Delavayi free. 

Luerssen (1889), dealing with the two species vulgäre and bemio- 
nitis, gives the characters of the genus Scolopendrium Sm. as follows: — 
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»Sori mehr oder weniger lang litiienförmig, einander paarweise ge- 
näherl: der eine Sorus auf dem vorderen Aste eines Secundärnerven 
sitzend, ihre lang geslreckten Schleier der freien Ränder einander 
zukehrend. Blälter einfacli, länger oder kurzer geslielt, der nicht ab- 
gliedernde Blattstiel wie das Rhizom iind meist aucli die Unlerseile 
der Mitlelrippe mit gegitterten Spreuschiippen besetzt. Nerven typisch 
trei. Sporen bilateral». 

For the species 5c*. vuUjure Sm. be gives: »Blätter mit kurzerem 
oder langerem, mit braunen Spreuschiippen meist reichlich besetztem 
Stiele und aus lierzförmigen Griinde länglich oder lineal-lanzettlieher 
(zungcnförmiger) Spreite; nervatio Tacniopteridis mit kolbig verdickten 
Nervenenden. Sori meist lang linicmförmig und bei kräftigster Aus- 
bildung fast die ganze Breite zwischen Mittelrippe und Rand ein- 
nehmend». 

Hooker and Baker ( 18(>8) include in their Trilie Scolopendrieae 
and genus Scolopendrinm Sm. 9 species. The characters of the Iribe 
are given as follows: — > Sori as in Asplenieae, except that the involueres 
are arranged in pairs and opcn towards each other». 

For the genus Scolopendrinm Sm., Eu-Scolopendrium: »Veins free 
or anastomosing only casually». For Sc. vulgäre Sm.: »Stem 4 — 8 
inches in length, fibrillose below; frond b — 8 inches in length, 
in breadth, ligulate-oblong, entire, the base cordate; texture subcoria- 
ceous; veins in groups of 2 — 4, rarely anastomosing». 

The occurrence of varieties is remarked upon by all the aiitliors. 
Hooker and Baker say: »A very large number of curious varieties and 
monstrosities are in cniltivation, of which the most remarkable has non- 
indusiate sori on the edge and upper surface of the frond and 
anastomosing venation». Such varieties or types are more fully de- 
scribed by Luerssen (1889), Moore (1859), Lowe (185() — 95) and 
others under various names, and correspond with some of those dealt 
with in the present paper. For the sake of clearness however special 
names ha ve only heen used here for some of the commoner varieties. 
The distinguishing characters of some of these varieties consist in 
various types of hranching and venation, position and shape of the 
sorus etc., such characters having been regarded as among the most 
important in the classification and phylogenetic treatment of ferns. 
These varieties or types cannot therefore be regarded as »mon- 
strosities». 

The evolution of the iiew types in Sc, vulgäre probably coincided 
with the »fern craze» of the latter half of the last century and the 
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beginning of the present, when the »natural» garden and extensive cold 
hoiisc culture flourished, especially in England. Natiiral finds were 
then taken into ciillure, and by intercrossing very big collections of 
different types arose, which were described and illiistrated by several 
fern fanciers of those days. I have had the pleasure of inspecting some 
of the larger collections in England, some of which are now dis- 
appearing, and can testify to the immense polymorphy of the species. 
The abundance of wild plants which I have seen in woods and along 
lanes in Cornwall have all been of the vulgäre Type, or in some places 
vulgäre crested. In the woods the plants, often of immense size, varied 
slightly in width or shape of frond or showed a slight iindulation of 
the lamina. This applies also to other localities. 

Whether Sc. vulgäre crosses with other species has not been 
ascertained. The only interspecific cross attempted by me, namely 
between Sc, vulgäre and its varieties and Sc, Delavaiji, reciprocally, was 
unsuccessful. Il is of course possible that other species siich as Sc, he- 
mionitis may be more amenable; moreover il would be inleresting to 
ascertain the origin of the single plant described by Milde as 
Sc, hyhridum, if similar plants still exist on the Islands of Quarnero. 
So far neither the Type nor any of the varieties suggests one species 
more than another as a probable anceslor, though many of the charac- 
teristics of the varieties, for example shape and position of sorus, vena- 
tion, branehing, shape of the frond, arrest of growth al certain points, 
may be paralleled in »closely relaled» species and also in others which 
are not considered to be »closely relaled». The remarkable fact is that 
types have arisen which are strikiiigly different from Sc, vulgäre in 
habit and dcpart from the specific or generic character,s, Thus the 
very extravagant type, lo be described in family 1003 (fig. 26, Pl. VI 
with its entirely new type of soru.s and habit would have been given 
the rank of a new genus by the systemalisls, and might, owing to the 
position of the sori along the prnctically naked branched ,stem have 
occupied an importanl place in phylogenetic speculation, had we not 
known of its origin. The characters are beyond doubt recessive to those 
of vulgäre Type, 

The extravagant type occurring in another family (36/2*5 t. 9) may 
also be mentioned as being unique in respecl of form and position of 
the sori, no such folded back, double, pinnadike sori upon the edge of 
the frond ever having been met with in ferns before. (fd. III, B and 
Fig. 22 G). 

The genetical investigations referred to in the present paper were 
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undertaken (1) to throw some ligbt, if possible, on the problem of Ihe 
relation of genolype to pbenotype in ferns, and (2) to find ont liow far 
the different meristenis work independently of each olher. (5) To 
discover what new types are possible from the recombination of 
Mendelian factors and (4) how far correlations in development limit Ihe 
possibility of new i)henotypical developments. (5) Moreover it was 
lioped that some lighl might be thrown on the systematic polymorphy 
and the origin of new eharacters. 

The purpose being a preliminary survey, the experiments were put 
on as broad a basis as possible, as many eharacters as was practicable 
from the available material heing inchided. The number of plants 
therefore in each family ralher than the number of families lias been 
limited. 


II. MATERIAL AND MODE OF CULTURE* 

The original plants used in these experiments (reference niimbers 
1 — 25) were obtained mainly from the collection of the late Mr. H. 
Stansfieli) of Manchester. To ohtain hy])rids of known j)arenlage it 
was found convenient lo use the transjiarent ciilture medium which 
had previously shown itsell to be suilable for the rearing of prolludlia. 
Spores were therefore sown on a thin film of agar-agar with Knop's 
sohition in Pelri dishes under sterile conditions. Before tlie ])roduction 
of archegonia each single ])rothallium was Iransferred lo a sej)arate 
Pelri dish. In order to ensure cross-fertilisation, when the archegonia 
were open the Pelri dish was filled with Knop s sohition and ])rothallia 
with antheridia of the proposed male parent were added. Twelve hours 
is usually long (»nough to effect fertilisation. The solution with male 
prothallia is Ihen reinoved. 1'he hyhrid usually appears a week or two 
after, and when the root and cotyledon are well developed it is trans- 
terred to soil. The prothallium of Scolopvndrium vulgäre is al firsl 
either male or asexual. This stage is followed by a jieriod of growth, 
after which archegonia appear al the usual place. When the arch(*gonia 
are ready for fertilisation the antheridia are as a rule empty. This 
applies to the normal prothallium, regularly formed and more or less 
heart-shaped. If the prothallia are grown on beyond this stage n(‘w 
lobes or outgrowths will dcvelop and become covered with antheridia; 
in order lo secure self-fertilisation, therefore, prothallia may have to be 
kept for a considerable time. For the purpose of self-fertilisation of 
single gametophyles the prothallia are therefore best Iransferred to soil 
after they have been cultivaled separately in dishes and have grown to 
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a considerable size. The pols must be covered wilh glass, and water 
must be given from above when the prothallia are ready for fertilisation. 
In the experiments of which an account is given in this paper only a 
few single gametophytes were self-fertilised, and these cases have been 
noted in the text. In all other instances the term »self-fertilisation» 
has been used as in genetical experiments upon angiosperms, i. e. the 
gametophytes from a single sporophyte have been allowed to fertilise 
intcr se, When no cross is mentioned it may be understood thal the 
plant in question has been selfed. 

The sporophytes were grown in separate pots and raised in an 
intermediate glasshouse, part of them afterwards being kept in frames 
or planted out; all the plants of a family have been grown under 
uniform conditions. 

1. DESCRIPTION OF ORIGINAL PARENT SPOROPHYTES USED 
IN THE EXPERIMENTS- 

Each of the following varieties or types was represented by one 
plant. The fronds are always unbranched when not otherwise stated. 
Ref. No. 

1 Scolopendriiim imUjare Type. Fronds broadly linear, enlire, apex aUenuate, 
base cordatc (Fig. 1 A). 

2 Var. undulatum. Similar lo mtlyare Type Inil fronds slightly sliorter, iin- 
dulated, erect and dark green; apex bifiircaled (Fig. 5 D). 

;i Var. spirale. Dwarf, fronds of vulgäre Type shape bul only about 8 cni. long, 
undulated and twisted towards llic apex in the maiiner of a corkserew 
(Fig. 3F). 

4 Var. atiguslissimum. Fronds very narrow, strap-shaped. 

5 Var. crispiim fertile, Fronds broader than in vulgäre Type, lustrous green, 
margin frilled (Fig. 2 B in Andersson 1927). 

« Var. crispum muricatum. Fronds coriaccous, base cordale, apex atteiuiate, 
upper .surface wilh warly or wealdike rugosities, margin reflexed. 

7 A sporophyte similar lo var. ertspum muricatum but with upper surface only 
slighlly muricated. 

8 Var. crispum nanum. Dwarf, fronds similar in shape and upper surface lo 
var. crispum muricatum, but only 3 — 4 cm long. 

9 A sporophyte wdth a disconlinuous ridge on the under surface, and incised 
edge; base more or less cordate (like Fig. 6Ö — C in the progeny). 

10 Var. muricatum marginatum, Fronds narrower than vulgäre Type, base trun- 
cate; under side of frond with a disconlinuous fold or ridge; upper surface 
and margin spiny-rugosc. 

11 Var. bi-marginatum. Fronds very coriaceous, narrow in parts owing to llie 
inequalities in growth of the upper and under surface. On the under surface 
a disconlinuous longitudinal fold or ridge oceurs in conjiinclion with irregular 
incisions of the edge, the upper surface of which is also rugosc. The rugosity 
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Uef. No. 

iomis a socond margin. Buse corcliiio il llu* suhmarginal fold dors nol occur 
on Ihis part (like Fig. 14 G~/ in Ihe progeny). 

12 Vur. plumosum. Fronds large, very broad, blunt iit Ihe aj>ex, deeply lobed 
along llie wholc lenglh ol tbe laniina, Ihe lobes imbriealed, nol prolrudiiig, 
fronds somewhal undulale, the edge erisped. Hasal lobes enlarged, very broad 
(Fig. 2^). 

l.‘J Var. sapittaium prnjectum. Fronds verv large and broad; apex dieholo- 
moiisly divided, poinled; margin entire; along Ihe middle and nppcr porlion 
of Ihe frond proj(‘eling side-lobcs of iinequal lenglh. Basal lobes very long, 
dicholonioiisly divided, (*aeh one with a di- 
slinel midrib and poinled apex (Fig. 2 B). 

14 Var. pcrafenun. Lamina sirap-shaped, shorl, 
broad; edge enlire; base eordale. Apex wilh 
a hornlike prolrusion ol ihe coshi and a more 
or less pockel- or vving-like formation of Ihe 
lamina on Ihe under side ol ihe frond, (simihn 
lo Fig. 2 C. D). 

1.5 \hir. cormttiim. Fronds eoriaeeous, rigid, oeca- 
sionally l)roader lowards Ihe apex; lamina 
,5 — 8 em. long wilh slighlly truneale, llallened 
or eordale base and :ihiiipl and roiinded ap(‘x. 

Margin ereiiale, oceasionally lobed. (^osla 
nol reaehing Ihe apex btil projeeling Iroin Ihe 
lamina below Ihe a])ex on Ihe upper side of 
Ihe i rond, forming a ahoul 15 mm. long horn 
(similar lo l"ig. 10 /f— G). 

Var. ramocristaliiiJK Fronds shorl, apex miil- 
lilid ^^ilh divisions more oi less in one plane. 

Margin enlire, bas(‘ eordale (Fig. .*1.4- /i). 

\ sporophyle similar lo var. ramocristatuui, 

Ihe lerminal paii more branehed, Ihe lobes 
slighlly narrower. 

Var. ramouKtn/inaUim, When young similar 
lo var. rdinocristaiiiin, laler a more or less 
distinct and disconliniious marginal lold is 
developed along Ihe under surface and Ihe 
edge of Ihe frond beeomes slighlly and 
irregularly crcnale. The whole lamina Invomes narrower and Ihe biaii- 
ehed apieal part is very much crested. 

19 A sporophyle wilh shorl, Inanehed, erenale fronds of irregular shape (similar 
lo Fig. /J). 

20 Var. creimtum multitidinn. Fronds shorl (though longer than Ihe preceding 
branehed varielies). The unbranehed pari is relalively long, the apex repea- 
ledly branehed, the lobes in one plane. Base truneale; margin erenah* 
(Kig. 4 B). 

21 A sporophyle wilh shorl Ihiek eoriaeeous I ronds; apex branehed, Ihe branehes 
reflexed. Under surlaee with a eonlinuous longitudinal ridge, up lo whieh 


10 


17 


18 



Fig. 1. A, lui/f/o/e Type. B, I\ 
from var. smjiitatuin projer- 
tnm .N var. ramomaryinatum^ 
showing furcated apex in eon- 
junetion with long unbran- 
ehed part of lamina. 


Fig. 2. A, spf ref. no. 12, var. plumosum. B, ref. do. 1.‘J, var. sagittaium projectum* C, upper side 
and D, under side of fronds of var. peraferum. E, type VIII in exp. 28. F, one of tlie lirst fronds of 
var. peraferum, showing apical pocket formation. 
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Hef. No. 

Ihe edge is incised. The entire upper surface wilh weuls which follow the 
direciion of the veins (Fig. 4 C). 

22 A sporophyte with shor t fronds and terminal branching. The unbranchcd 
part of fronds on oid plnnfs have a very narrow or scarcely any lamina. The 



veins of Ihe brunched part are contracted towards each othcr, the entire 
upper surface as a consequcnce parallel furrowed or corrugated. Each lobe 
as well as the entire branchcd part is reflexed. Edge crenate; the under 
surface with n longitudinal fold (Fig. 4l> — E). 
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Fig. 3. A, under side, B, upper side of spf ref. no. Ki, var. ramocnsiatum, shou- 
ing »regular» branching. C, upper, and /i, under side of frond of ref. no. 11), 
showing »irregular» branching. E, var. spirah: F, dwarf branclied uiidulated type 

in exp. 11. 


Ref. No. 

23 A sporophyte with very short coriacoous branchcd fronds. Under surfaco 
with a well-dcveloped broad fold, which prolnidcs along Ihc edgcs of Ihe 
frond. Together with (his thc cronate edges of Ihe upper surface form a 



Fig. 4. i4, under side of frond of spf ref. no. 25, B, upper side of frond of ref. 
no. 20. C, under side of ref. no. 21. IJ, upper side and J5, side vicw of ref. no. 22. 

F, upper side of ref. no. 23. 

continuous niche facing towards the upper surface. The transparent broad 
white membrane around the edge gives the young fronds a very peculiar 
appearance. The same applies to old fronds with their inore or less con- 
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Ref. No. 

liiluous dark band ol‘ sori which urc biluaied along Iho fold and thus exposed 
towards Ihe upper surface (Fig. 4F and 19 F). 

24 A sporophyte similar to var. ramo-cristatum. 

25 A sporophyte wilh sliort regularly branched f ronds, ihe imd er- surface with 
a slightly developed marginal fold (Fig. 4 A). 

2. THE HOMOZYGOUS PARENT SPOROPHYTES* 

Of the Parenl sporophyles described abo ve, some when selfed were 
found to be homozygoiis for all faclors, i. e. Sc. nnlgarc Type, var, 
spirale, var. angiistissimnm. \ar. crispum fertile, var. crispiim muricci’ 
tum, var. crispum uanum, var. pliimosum, var. nimo-crisUitiim, sporo- 
phyle no. 19, var. crenatiim miiltifuhim, and the sporophyles nos. 2‘2 
and 23. 

3. Fj BETVEEN THE HOMOZYGOTE P‘ SPOROPHYTES AND THE 
F., RAISED FROM SOME OF THEM. 

Experiment 1, P. iniUjave Typo X llie branched, erenate, non-nuiricalc spf‘ ref. 
no. 19, c^. 

Fl no. 180/24, similar lo viityare Type. 

Fa 180/25, 17 spis* nol branched, onlire edge jr vuUjnrc 

11 nol branched, lob(*d-ci enale edge, dark 

green: 

10 wilh short branched lamiiia and entire edge. 

9 willi sliorl branched lainina and erenale edge 

like Ihe parenl. 

Exp. 2. P. viiUjare Type ^ X var. .v/arw/e, ref. no. 3, c^. 

Fl no. 45/24, vulijurv Type: 

Fa 15/2.5, 42 .spis vnUjare Type: 

10 var. xpirale, 

Exp, .V. P. var. spirale, ref. no. 3, X iniUjare Typ(‘ cS- 
Fl no. 300/24, vnlgnre Type: 

Fa 300/25, 40 spfs vuUjare Type: 

10 var. spirale. 

Exp. 4. P. var. crispum naniim. ref. no. 8, ^ X inihjare 'Fype cS» 

Fl no. 110/24, muriealed vuhjare Type, usiial size. 

Fa 110/25, 51 spfs imlgare Type: 

80 muriealed, of Ihe vulgäre size: 

9 dvvarf, muriealed, wilh spirale apex: 

5 dvvarf, .spirale, not muriealed. 

Exp. 5. P. var. crispum fertile, ref. no. 5, J X vulgäre Type d- 
Fl no. 301/24, vulgäre Type. 

Fa 301/25, 57 spfs of vulgäre Type: 

19 of crispum ferlile Type. 

^ P slands for parenl, spf slands for sporophyle, spfs slands for spoiophyles. 
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Exp, ö. 

Exp. 7. 

Exp. S. 
Exp. i). 


Exp. 10. 
Exp. 11. 


Exp. 12. 


Exp. i:i. 


Exp. 14. 


/^ Tlie branched spt* ref. no. 22 $ X vulgäre Type (5* 

Fl no. 112/24, not branched, marginal fold on parts of the under surface, 
in conjunction with the submarginal fold irregularly incised 
edge. lipper surface slightly wealed or uneven. 

/^ var. crispum muricatum ref. no. 6, $ X vulgäre Type c?. 

Fl no. 1/24, muricatcd vulgäre Type (Fig. 15 A). 

Fj 1/25, 7 spfs like crLspum muricatum: 

33 similar to these but less muricaled; 

1 2 vulgäre Type. 

F. var. ramocristatum, ref. no. 16, 2 ^ var. crispum namim ref. no. 8, d". 
Fl no. 98/24, muricaled vulgäre Type and size, not branched. 

P. var. ramocristatum, ref. no. 16, ^ X var. crispum muricatum, ref. 
no. 6, d. 

Fl no. 99/24, f ronds not branched, broader than d F, edges not reflexed, 
niuricated, suprasoriferous (Fig. 15 C). 

F. var. ramocrisfatum, ref. no. 16, $ X var. angustissimuni, ref. no. 4, d* 
Fl no. 124/24, vulgäre Type size and shape. 

P. var. spirate, ref. no. 3, ^ X var. ramocristatum, ref. no. 16, d- 
.Fl no, 302/24, vulgäre Type. 

Fa 302/25, 67 spfs of vulgäre Type and size: 

25 like spirale: 

20 like ramocristatum: 

5 dwarf, imdulated ramocristatum (Fig. *AF). 

P. var. crispum muricatum, ref. no. 6, $ X var. spirale, ref. no. 3, d- 
Fl nos. 2/24, 3/24, 7/24 and 22/24: inuricale, slightly undulate, normal size. 
Fa from 7/24 (Fig, 15 F), 7/25: 30 spis inuricated vulgäre size and shape: 

12 (not inuricated) vulgäre Type: 

1 muricatcd, spirale size, fronds 8 — 10 
cm long: 

2 not muricaled, spirale type, shorter 
than the proceeding: 

1 dwarf crispum muricatum, fronds 

about 5 cm long. 

F. var. crispum muricatum, ref. no. 6, $ X the branched, non-muricate, 
crenale spf re|k. no. 19, d* 

Fl no. 166/24, similar to var. crispum muricatum but less muricate. 

P. var. c renatum multifidum, ref. no. 20, $ X var. crispum muricatum, 
ref. no. 6, d- 

Fl nos. 42/24 and 118/24, not branched, cntire edge, inuricated. 

Fj 42/25, (from 42/24) 


33 not branched: 

11 branched. 

Of the former 

7 muricatcd, cntire edge: 

5 inuricated, crenate edge: 

5 not inuricated, entire edge: 

2 not muricaled, crenate edge. 

14 could not be scored with certainty. 
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Of tho hraiiched {»pfs 

‘2 inuricated, oiiliro ed^o: 

4 muricated, creiiate cdgc: 

4 not inuricalcd, eiitire cdf^e- 
1 not muricated, creiiate edf»e. 

Exp. 15, P. var. crispum nanuni, ret. no. 8, $ X var. (iwjiislissimuin, rel. no. 4, 

Fl nos. 120/24 and 16.‘l/24, sliape and size of Irond similar to tlie vai. 
crispum muricatum, sligthiy muricato. 

E,\p, Uk P. var. amjustissimum, ref. no. 4, X tlie branelicd crenale spl rel. 
no. 19, c5. 

Fl no. 111/24, vulgäre Type. 

Ejtp. 17, P, var. anguslissimum, rcl. no. 4, X \ar. sj)irulc, ref. no. .‘t. rf. 

Fl nos. 125/24 and 12()/24, vulgäre Type vsilh slighlly iindiilated edge. 

4. FAMILIES FROM HETEROZYGOTE P SPOROPHYTES. 

(i. e. natural hybiids selled and thcir progeny.^ 

Exp. 18. Var. luululatum, ref. no. 2, gave a tamily eonsisting ol* 

140 spfs like Ihe I\ \^i^h enlire margin, niore or less undiilaled and willi 
furcaled apex (Fig. 5D). 

72 wilh more or less undulated and sborler I ronds, erenated margin and 
non-furcatcd, roundcd apt‘x. 

The costa in Ihe latler t>pe does nol reaeh tbe apex bul brancbes 
terminally into |)riniary veins or prolrudes al tln* iipper surfaee in Ihe 
inanncr of ^ar. eorimtum. In tbis family also probably a laelor in- 
fluencing Ihe length of Ihe Irond (Fig. 5F— F). 

Three of Ihe enlire edged iindiilate planis in Ibis lamily \\c‘re bred 
from, giving respeeli\ely 55 * 17, 52 : 15 and 25 : 7 planis ol Ihe two 
types. 

Eip. 19. The spf rel. no. 9 wilh discontiiiuoiis submarginah* lold ga\e rise lo a 
family eonsisting of 

27 plaiits wilh shorl f ronds, Ihe fold on Ihe under surfaet* present Iroiu 
Ihe first leal and so well developed as lo form a Iransparenl membrane 
staiiding away from Ihe Irond, Ihe f ronds conlracled, Ihe uppor surfaee 
decply eorriigaled (Fig. 0.4). 

45 rescmbling Ihe parent, i. e. Ihe submarginate lold less developed, dis’ 
continuous, nol presenl on Ihe lirst frond. Lnmina slighily conlracled 
and edge .serraled at the places where Ihe fold appears (Fig. (\H- (,). 
35 without submarginate lold, like vulgäre Type. Two plants of Ihe last 
calegory were again bred from and gave respeelivtdy 54 and 28 plants, 
all vulgäre like. Further, a plant of the lirst calegory gave 13 plaiils 
like itself. Three helero/.ygole plants like Ihe parent (ref. no. 9) ga\e 
respectively of the three categories 9 : 24 : 10, 9 : 50 : 8 and 0 : 20 : 8 
(Fig. 6Z>). 

Exp. 20, The muricated spf ref. no. 7 gave ot the following types: 

type I unbranched, muricated (lielerozygous type for muricatioii) 

like the parent 5 plants 

» I a as type I but undululed 2 » 



Fig. 5. A, upper. B, under and C. sIde view of the dwarf, horned, entire type in 
family 20/25, exp. 32. B— F, the two types in exp. 18; JD, the entire type, like the 
parent; E and F, erenated fronds of the other type. 





A GENETICAL INVESTIGATION IN SCOLOPENDRIUM 125 


lypc 1 or I a 2 plants 

» I hut apex iurcated 1 plant 

« 11 unbranchod, strongly iniiricnted (homozygous muri- 

cation) 2 plants 

* 11 a as typc II bul undiilaled 1 plant 

V 111 vulgäre type 4 plants 

» 111 a as III but undulatcd 3 » 

V IV branched, relatively long unbranclied part, muricatiun 

corrosponding to lype 1 2 » 

» V as type IV but murication corresponding to type II b * 

» V a as V bul undulated l plant 

» V b as V bul shorter unbranched part 2 plants 

> VI branched with relatively long undulated part. not 

muricated 7 

Via (—VIII) as VI but undulated 1 plant 

The same as lype VI bul shorter unbranched part 2 plants 

» X branched, drooping, muricated 2 >» 


The Iwo plants lype 1 or I a svere bred from and ga\e respeclivelv 


a) lypc* 

1 

and 

11 

40 planis, some with slightiy lurcated apex: 


111 



10 plants. type III furcaled 5 plants: 

» 

IV 

and 

V 

33, some reflexcd, some wilh shorter unbranched 
part: 

> 

VI 



18, branched part reflexed. 

b) . 

1 

-II 

. 

76 plants: 

» 

la 

-Ila 

13 

» 

111 



29 


III a 



6 


IV 

and 

V 

43 


VI 



11 


and 4 furcaled noii-branched of uncerlain type: 1, II, IV or V. 

One plant of lype 111 was bred from and ga ve: 
type III 66 plants 

» VI 16 » 

also one plant intermediatc betweeii 111 and VI. 

One plant of type Via ga ve: 

105 plants all type VI a, i. e. branched, non-muricate, undulate. 

One plant of type IV gave: 

53 muricated and 16 non-muricated. Of the former, some have a slight, 
others a more -developed submarginate fold and reflexed branched part. 
Of the latter, 11 plants were of type II and 5 similar to these but with 
narrower lamina and partly submarginate fold. All the plants in this 
family had a short unbranched part and were somctinies suprasoriferous. 
One plant of type V a gave: 

107 plants all of type V a. 

Exp. 21, The family originating from the spf ref. no. 25 consisted of 92 plants, all 
regularly branched as the parent. 11 of these had the submarginate fold 
specially well developed, 75 were more or iess like the parent in this 
respect but the time in the development of the plant where the peculiarity 
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firsl appeared varied, as wcll as the extension of the fold on the under 
surface (correlated wilh Ihe crcnation of Ihe margin). 

Exp. 22, Spf ref. no. 21 gave a family consisting of 66 plants» all branched and with 
surface like the paren t. 35 of these had a narro wer lamina, with sub- 
marginate fold well developed from the first Icaf; 21 plants had only later 
developed fronds with submarginate fold, the fold being less developed 
than in the former plants. All plants wealed on the upper surface. 

Exp, 23, The ramocristate, entire edgcd spf ref. no. 24 gave 61 spfs like the parent 
and 21 spfs more irregularly branched and with crenate edge. One spf 
of the latter recessive type w^as bred from and proved to be homozygous. 
12 prothallia from the P sporophyte were isolated, each one in a separate 
pot, and self>ferlilised. 6 of them gave spfs of the parent type and 6 gave 
the erenated edged type. They thus prove the gametic ratio in this 
family to be 1:1 as expeeted. 

Exp. 24. The spf ref. no. 17, similar to no. 16, var. ramocrisiatum, gave a family 
consisting of branched types only. 

type I like the P, entire edge, (Fig. 7 l) — E) 38 plants 

> II, similar lo type I bul with very short unbranched part, 
and of type II a and b, with lamina of the unbranched 
part absenl or with lamina praelieally absent on the 
primary and seeondary branches also (the branched part 
of smaller size than in the other types and »mossy») 

(Fig. 7i4— C), together 14 

» III with erenated edge, length of unbranched part as in 
type I; of type III a, like type III bul unbranched part 
of frond very short or reduced, corresponding to type 
II — II b (Fig. 1 E) together 20 > 

Those spfs in this family which were bred from gave only branched plants, 
as follows: 

One of the type I plants gave: 
type I 14 plants 

)> II, Ua, 11 b 13 ^ 

III, Illa 19 » 

37 plants were further sectorial, parts of each frond being entire-edged, 
part crenate (Fig. 7). 

Another type I plant of the same family gave: 
type I, not sectorial, 21 plants 
II— II b 9 « 

III 30 * 

^ III a (more or less) 3 » 

with a further .33 sectorial plants. 

One spf of type II gave of type III, more or less regularly branched and 
of a similar type but without or with very short unbranched part — 
together 27 plants. Further 77 plants among which every gradation and 
recombination of several charaeters could be found, a classification being 
impossible, especially as many were sectorial. The charaeters involved 
were entire edge-erenate edge, different length or absence of lamina on 
the unbranched parts of the frond, the branched part with divisions in 



A GENETICAL INVESTIGATION IN SGOLOPENDRIUM 


127 



Fig. 6. Under surface of the types in exp. 19, illustrating submarginal fold and in- 
cised edge. B and C similar to the parent, ref. no. 9. 
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one plunc or forming a dense hcad, degrees of branching and development 
of lamina on the bronched part. 

The only »pf of type III which was bred from was evidently a homozygote, 
as it ga ve 90 plants all of type III. 

Exp. 25. The var. ramomarginatum, ref. no. 18, was heterozygolic for submarginate 
fold. The plants in the progeny began to develop the fold (in conjunction 
wilh narrowing of Ihe lamina) at different limes during their ontogeny. 

Exp. 2(>. The var. muricatum marginatum, ref. no. 10, ga ve a family of 49 un- 
branched and 18 branched plants. Of the former 8.H were muricatc with 
submarginate fold, 9 muricate without submarginate fold, 7 not muricate, 
with submarginate fold and 1 not muricatc and without submarginate 
fold. Of the latter 7 were muricate with the fold, H muricate without, 
2 non-muricate with fold and 6 non-muricate and without the submarginal 
fold. (Some of these latter will probably develop the fold at a later stage). 

Exp. 27. The var. bimarginatum, ref. no. 11, gave a family consisting of 48 un- 
branched and 37 branched plants. Of the former 31 bad the submarginate 
fold and 17 were without (though some of them might have devcloped 
il laler). Of the latter 27 possessed the fold and 10 were without. 

17 of the unbranched plants with submarginate fold were like the P and 
17 of the branched corresponded lo them. The non-branched form without 
fold corresponds to the vulgäre Type and the branched lo var. ramo» 
cristatum, 

The developmenl of the submarginate fold was correlated with serra- 
ted margin and rugosity of the upper side of the frond, but no plants 
were recorded without submarginate fold at the same time possessing a 
muricated ridge along the upper surface ^as seeii in family 36/25 tyi>e 5 
(Fig, 14E— F). 

Exp. 2S. The P sporophyte of the family no. 1002 belonged to the var. peraferum, 
ref. no. 14 (see Fig. 2 C — D)^ and was heterozygotic for scveral factors. 
The plants in the progeny (fam. 1002) were put into eight easily distinguished 
groups or »types», as follows: 


105 plants of type I unbranched, entire edge, horned apex (=:;var. pera» 


31 

» V '9 

11 


ferum) (Fig. 2 C — D) 
crenated, horned apex (Fig. HA) 

40 

'9 » » 

Hl 

ji> 

entire cdge, acutc (not horned) apex 

31 

> i» 

IV 

» 

=: vulgäre Type (Fig, 8 B) 

crenated edge, acute apex (== var. poly» 

21 


X branched, 

shides) (Fig. 9 A—B) 
entire edge, horned apices (Fig. HC—G) 

9 

» » J» 

XI 

» 

crenated edge, horned apices (Fig. 9 C — D) 

33 

» » > 

V 

> 

entire edge, acute, not horned apices 

7 

, » » 

VI 


(Fig. 9 B) 

crenated edge, acute, not horned apices 

Notes were also made 

(Fig. 9F). 

of cerlain other interesting characters in this family. 

which are referred to below. 

Additional numbers were obtained in the ncxt generation, in the 
families derived from individual sporophytes (1002^^ 1002” etc.) of this 



Fig. 7. i4— F. Somc types from exp. 24, showing various types of branching. 

G — L, scctorials in the same family. 

furcuted apex (Fig. 8/f); type IV a is of type IV bul wilh fiircalod apex 
(Fig. 9 G); type VII is like type I but wilh horn-pockel formalion also oii 
Heredltaa Xtl. 
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the basal lobes (Fig. 8/); type Vill is like (ype I but with the two halves 
of the lamina at the apex drawn out, the rachis being divided into two 
parts at the apex» each part bordering the acute terminal lobe of the 
lamina on either side of the rachis (Fig. 2E). The result is a wing-like 
structure. Part of the mid-vein protrudes in the horn-like fashion and 
occasionally veinlets also protrude along the upper edge of the wing. 
Type IX is like type VIII but has pocket formation also on the basal lobes. 
Type Xa is constricted. 

TABLE 1. Showing Distribution of Spfs in fams derived from spfs 


in fam. 1002. 


Ref. No. and Type 
of Paren t Sporo- 
phyte 

Types 
1. VII, 
VIII, 
IX 

Type 

II 

Types 

III. 

Illa 

Types 
IV. 
IV a 

Type 

X 

Type 

XI 

Type 

V 

Type 

VI 

1 

Types 

III 

or 1 i 

1 

1002“ Type I ... 

38 



1 

18 



15 

_ 

1 

13 

, 

5 i 

1002'»» Type VII 

39 

16 

2V 

6» 

8 

3 

8 

3 

— I 

1002*« Type VII 

36 

5 

18‘ 

8 

9 

5 

11 

1 


1002^® Type VII 

21 


51» 

- ! 

6 


47 


4 

1002"«TypeI(but 
long broad 
fronds) 

1 

24 

14 

41» 

7» 




1 _ 


i 1002®» Type I- 

i III 

] 

22 

7 

16 

4 



?1 



1 1002” Type I- 
. III 1 

36 

13 

18 

' 7 

2 


3 

1 

1 3 ‘ 

1 1002»" Type Illn 


... 

37» 

10* 





- 

i 1002»» Type IV a i 




99 

— 

— 

... 

-- 

' 

1 1002»» Type IV 

j or IV a 

f 1002^®» Type X... 


— 


i 

48 

122 

32 

71 

35 


, 1002»®» Type X... 


__ 


i _ 

110 

37 

77 

27 

' ^ 

j 1002»®» Type V... 




; 1 



1 157 


t -- ! 

; 1002«® Type V... 

1 

1 

— 



— 

i — 

i 193 

— 

-- 


The family derived from the type I plant 1002*^ consisted of: 
type 1» 25 plants, including one with specially long lamina; 
type VIII, 1 plant; 

type VII, 11 plants and one with type VIII apical part; 
type 111 or III a, 18 plants further 5 plants similar but fronds with 
more or less developed horn-pocket apex; 

type X, 14 plants further 1 plant similar but with acute basal lobes 
and the middle portion of frond (the part above the basal lobes) con- 
stricted. 

lype V, 11 plants with very slight marginal ridge at the back of the 
Some or all with projectlng side lobes. 




Typcs from exp. 28 (fam. 1002) showing mode of branching, apical and basal retardatioii in growth (horn 
pocket), development of edge etc. (see also fig. 9). 
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type VII, 33 plants; a) a further plant similar but with several small 
pockets-hoins along tbe margin of thc upper part of the frond; b) one 
plant with basal lobes acute; c) two plants like (a) but wlth somc fronds 
having drawn out basal lobes instead of horned. The fronds have a 
clearly horned apex, but are longer Ihan type VII and with some projecting 
side lobes towards the apical parts (Fig. 8 A’); 
type 11, 16 plants; 

type III a, 21 plants, all probably with more or less projecting side 
lobes (see Fig. 8 M — A ). This is correlated with development of a slight 
discontinuous marginal fold in 14 of the 21 plants, which plants also have 
projecting pointed basal lobes, (Fig. 8 0); 

type IV a, ö plants with projecting side lobes (Fig. 9H — /). 1 plant 
with discontinuous marginal fold slightly developed; 

type X, 7 plants, with basal lobes projecting and slight marginal fold 
under middle portion of frond. Further 1 plant with pockets on the 
basal lobes; 

type XI, 3 plants; 

type V, 8 plants. Of Ihese 1 plant with unusually long middle portion 
of frond and cordate base; 1 plant with slight marginal fold along thc 
entire under side and slight pointed basal lobes; 1 plant with slight mar- 
ginal fold on the middle portion and at the apex; 
type VI, 3 plants. 

The family derived from the type VII plant 1002^® consisted of; — 
type VII, 24 plants and 2 plants similar but with projecting sidc 
lobes and hom-pockets at the upper portion of thc middle part of the 
frond (similar to Fig. 8/-); 

type VIII, 2 plants; type IX, 8 plants; type II, 5 plants; 
type III a, 11 plants with cordate base and projecting side lobes, 
1 plant with projecting pointed basal lobes, 4 plants with less developed 
projecting pointed basal lobes; 

type III a or V, 1 plant with furcated projecting basal lobes, the apex 
of the frond branched, the middle part occasionally with slight projecting 
sidc lobes (Fig. 8P), 1 plant with one or both basal lobes projecting, the 
apex of some fronds branched, of others with formation of several pockets; 

type III a or I, 1 plant wdth some fronds long and furcated, others 
with typical (type I) terminal pocket-horn; 
type IV a, 3 plants; 

type IV, 5 plants including 3 plants with slight terminal pocket for- 
mation; 

type X, 9 plants, including 5 with contracted branches (see Fig. 
8 E — G for conlraction of branches) and 7 without. Of the former 4 plants 
had broad cordate basal part (like type VII) with side pockets, the middle 
portion of the frond narrow with slight marginal fold. 1 plant had no 
side pockets. Of the latten — 1 plant had horns scarcely developed, 
broad basal part, no side pockets and narrow middle part; 1 plant with 
well developed pockets-horns and less broad basal part; 2 plants with 
cordate base, some fronds contracted, others not, pockets-horns well 
developed; 
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type XI, 5 plan t s, including 2 plants wilh branches contracted (similar 
lo soine plants of type X) the result being a furcated or niore or less wing 
like apex; 

type V, 11 plants; 
type VI, 1 plant. 

The family derived from the type VII plant 1002*® consisted of: — 
type I, 11 plants. Fiirther 1 plant type 1 but witli pocket formation 
along the upper and middle portion of the frond but not on the basal part; 
type VII, 9 plants; 
type I or III a, 4 plants; 

type Illa, 51 plants occasionally wilh slightly developed side projec- 
tions or a discontinuous margin at the upper part of the middle portion 
of the frond, forming small pockets; 

type X, 6 plants including 4 with cordatc base and 2 with broad 
pointed basal lobes. 4 plants have less developed horn-pockets, the other 
two with contracted apical parts; 

type V, 17 plants including 10 wilh more or less contracted middle 
part and slight marginal fold at the same place, 2 plants with well con- 
stricled middle part and pronounced basal lobes (Fig. 9 K — A/), 2 ijlants 
with pointed basal lobes and middle part of frond unconstricted. 

The family derived from 1002*^ a sporophyte of type I but with 
uncommonly long and broad fronds, consisted of: — 

type I, 3 plants; type VII, 21 plants; type II, 14 plants; type III, 
1 plant; type III a, 35 plants, the ba.sal lobes sometiines somewhat developed, 
projecting. Furthcr 4 plants type Illa but wilh projecting side lobes and 
one similar lo these wilh projecting basal lobes. The basal lobes in 
type Illa of this family are so variable as to make a classificatioii ini- 
po.ssible; 

type IV a, 7 plants, probably all wilh projecting side lobes. 

The family derived from 1002®*, a sporophyte with type I or type III 
fronds, or wilh type III fronds w^ith pockel-horn formation at the apex, 
consisted of: — 

type I, 21 plants; type VII, 1 plant; type II, 7 plants; type III, 10 
plants; type IV, 4 plants; type V or 111 a, 1 plant. 

The family derived from spf 1002***'* a similar spf lo 1002®* con- 
sisted of: — 

type I, 36 plants, including: 1 type VIII, 10 with a slight marginal 
fold, 1 with long fronds; 

type I or 111, 2 plants, and 1 type I or III but wilh a slight marginal 
fold towards the apical part; 
type II, 13 plants; 

type III a, 14 plants with slight margin at the sori; 
type lll — III a, 4 plants; 
type IV — IV a, 7 plants; 

type X, 2 plants with long basal-middle part; 

type III or V, 3 plants similar lo type V but wilh long basal- 
middle part; 

type VI, 1 plant. 
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No plants in this family with projecting side end basal lobes or side 
pockets on basal lobes. 

The family derived from Ihe type Illa plant, 1002®®, consisted of: — 



type Illa, 34 plants, some of which bad projecting side lobes; 
lype III, 3 plants, which subsequently may have become furcated; 
type IV or IV a, 10 plants. 




side pockets and 40 wilh a tendency to dcvelop basal lobes or side pockets 
on some fronds. The rest (14 ptants) bad oecasionally fronds of type V. 
Occasional trace of marginal fold. 

type XI, 32 plants, including 7 with less branched apex (corrcsponding 
to type Xa). No marginal fold; 

type V, 71 plants including 37 wilh projecting basal lobes, the rest 
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without or with less developed projecting basal lobes, The branched part 
is occasionally constricted as In type Xa, Some plants with a disrupted 
marginal fold on the middle part or along the entire unbranched part, 
others lack the marginal fold or the character is only slightly developed 
on some fronds; 

type VI, 35 plants without constriction or marginal fold* 

The family derived from another type X sporophyte, 1002^®*, con- 
sisted of: — 

type X, 110 plants. Of these 45 were typical, without side pockets 
or basal projecting lobes or constriction. 49 were similar to these but 
were constricted (type Xa) and 13 possesscd projecting basal lobes with 
pockets, the middle part being constricted, one of these being extreme with 


TABLE 2. Showing Distribution of Tgpes of Spfs in fam, 1003 and 
in fams derived from spfs in the same fam. 


No. and description 
of P sporophyte 


F a m 

l 1 i e s CO 

n s i 

sting of: 


Horned, 

unbranched 

Hornless, 

unbranched 

Horned, 

branched 

Hornless, 

branched 

Broad 

TypeV 

Narro w 
Type I 

Broad 

Typell 

Narrow 
Type VI 

Broad 

Type 

111 

Narrow 

Type 

VII 

Broad 

Typie 

IV 

Narrow 

Type 

Vill 

Original P ref. no. 









15, Type I or V 

72* 

44 

i» 

2C 

1» 

22 

4 

Desc. plant no. 









1003**, Type V ... 

46 


10 


8 


6 


1003«, Type V 

18 


6 


6 


3 


1 1003*^ Type 1 

— 

21 

- 

9 


— 


- 

1003*», Type II 



84 




19 


1003*«, Type II or 









VI i 




31 




11 

1003«, Type VI ... 




27 




1 18 

1003«, Type VII ... 






24 


17 

1003*®, Type VII or 









III 





45 

\9 

14 

4 

1003'“ Type VII or 









III 





22» 

12^ 

1003»®*, Type VIII 

i 






1 

1 64 


’ ineluding both Type V and Type I. 

* » » s II » » VI. 

* » » » III » » VII* 

^ » » » IV » » VIII. 
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pocket formation along thc entirc lamina. 2 plants had projecting basal 
lobes but no side pockets or constriction and 1 plant hud projecting basal 
lobes with pockets, bul no constriction; 
lype XI, 37 plants; 

lype V, 77 plants including 8 with projecting basal lobes and the 
rest without; 

lype VI, 27 plants. 

The lw’o plants of type V, 1002^°* and 1002^^® which w^ere bred from 
both gave only type V plants, the numbers being respeetively 157 and 
193 plants. 

Exp, 29. The original horned, erenated spf ref. no. 15, the var. cornutum (similar 
to Fig. 10 Zf — C) was a helerozygote and gave a family, no. 1003, the plants 
of which could be pul into eight groups or lypes, all with erenated or 
variously lobed edge. The charaeters are: — 

Horned, not branched in types V (Fig. 10 B — ('.) and I (Fig. 10 A). 

Not horned, not branched in types II (Fig. 10/>) and VI (Fig. 10 C). 
Horned, branched in lypes III (Fig. 10 F) and VII (Fig. 10 F). 

Not horned, branched in types IV (Fig. 10 G) and VIII (Fig. 10 H—L), 
Types V, II, III and IV are broader and with a less thick and sinuate 
lamina than the rest. The mimber of plants belonging to the different 
types in the family 1003 and in thc families from the individual spfs (i. c. 
1003*® — 1003**’^) in Ihis family are set out in Table 2. 

The faetor or faetors influcncing the developmenl of the edge (erena- 
tion) and the accompanyimj development, i. e. reduetion of the lamina, 
position of sorus etc. were very difficult lo delermine owdng to intermedia- 
tes. This was especially thc case in family 1003 and in thc families derived 
from spf no. 1000*®, 1003^** and 1003’®* — all the plants in Ihese families 
were therefore lumped together in the lablc. 


5. FAMILIES DERIVED FROM CROSSES VITH THE HETEROZYGOTE 

P SPOROPHYTES. 

Exp, 30, . Var. peraferum, ref. no. 14, 2 (helerozygote) X vuUjare Type, ref. no. 1, (j. 
Fi 5 spfs vulgäre Type, 15/24, 16/24, 18/24, 20/24 and 94/24. 

2 spfs like $ parent, 18/24 and 19/24. 

Fa 16/24 gave family 16/25, consisting of: 

36 unbranched and 10 branched plants, all without pocket-horn. Of 
the former: a) 26 vulgäre Type; b) ’ 4 similar but apex furcated, pro- 
jecting .side lobes and basa! lobes enlarged, projecting, pointed; c) similar 
to (b) but no projecting basal lobes; d) 5 with serrated lobed edge 
(type IV of 1002). Of the latter, i. e. branched, forms 6 had entire 
edge (see type V of 1002) and 4 had erenated lobed edge (see type VI 
of 1002). 

19/24 gave family 19/25 consisting of: 

22 plants like $ F, unbranched, with apical horn-pockel; 13 plants 


’ See type 3 a of 1002. 
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vulgäre Typc, like cf 4 plants kranched with horns-pockets and 
2 plants branched without horns-pockets. 

Exp. SI. P var. peraferumt ref. no. 14, 2 ^ var. ramocristatum, ref. no. 16, c^. 

Fl Spfs 13/24 and 14/24 like d F. 

Spf 17/24 like var. peraferum. 

Fa 17/24 gave family 17/25: 

25 plants unbranched, horned like var. peraterum 
9 » » vulgäre Type 

5 » branched, with pockets-horns (like type X of 1002) 

5 » » without pockets-horns like var. ramocristatum. 

Exp. S2. P var. peraferum, ref. no. 14, ^ X var. spirale, ref. no. 3, cJ. 

Fl 20/24, like var. peraferum. 

Fa 20/25 gave the following family: 

a) 11 plants horned like var. peraferum 

b) 3 » V » dwarf var. peraferum lamina undulate (Fig. 

5A-~C) 

c) 3 - » » var. cornutum 

d) 1 « » » dwarf var. cornutum 

e) 8 ^ hornless, vulgäre Type 

f) 1 plant » like var. spirale (dw^arfer than vulgäre Type) 

g) 1 » >> cdge crenated like (c) and (d). 

Exp. SS. P var. cornutum, ref. no. 15, $ X var. ramocristatum, ref. no. 16, d*. 

Fl 90/24, 1 spo rophy te, branched, entire edge, cornute, like 1002 type X. 
Fa 90/25, 21 cornute, entire edged; 11 cornute, erenate, serrate; 10 non- 
cornute, entire edged; 3 non-cornute, erenate. All branched. 

Exp. 34. P vulgäre Type $ X var. ramomarginatum, ref. no. 18, d- 

Fl 4 spfs nos. 47/24 and 48/24 like $ P spf; nos. 49/24 and 50/24 like 
$ P but apex slightly furcated and very slight indication of a discon- 
tinuous submarginate fold. 

Fa from 47/24, 47/25, consisted of 12 vulgäre Type plants, 3 or 4 of which 
had slight discontinuous submarginate fold at the side of the sori; 6 
plants like d F; 

» from 50/24, 50/25 consisted of: 9 vulgäre Type plants, fronds long, no 
submarginate fold, apex scarcely furcated, or furcated, or branched 
(Fig. 11 F); 5 similar to these but apex branched and fronds short 
(Fig. 11 /); 11 plants with long furcated fronds and discontinuous sub- 
marginal fold (Fig. 11 C — D); 19 plants with long, deeply furcated, 
iiarrow, thick fronds with continuous submarginate fold (Fig. 11 A — B); 
5 plants with branched, thick, short fronds with marginate fold 
(Fig. 11 G — H). The family requires further investigation. 

Exp. 35. P. Var. sagittatum projeetum, ref. no. 13, J X var. ramomarginatum, ref. 
no. 18, d- 

Fl Spfs 73/24 — 89/24 and 104/24, all vulggre Type but apex furcated and 
occasionally a slight submarginate discontinuous fold. 

Fs Spf 104/24 gave family 104/25 (see Fig. 11 L — S) consisting of: 

type I 2 plants, more or less like var. sagittatum projeetum, apex 
furcated (Fig. 11 Ä). 
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typc II l plant, size like var. sayittatum projcctum, with projecling 
side lobcs and deeply furcated apex, partly a sub- 
marginate fold (Fig. 11 L). 

» III 7 planls, brancbed, like var. ramomarginatum, with lamina 
immediately under Iho brancbed part contracted 
through the subinarginate fold there occurring 
(Fig. 11 M). 

^ IV 'A >' , longer fronds Ihan lype III with similarly placcd 

subinarginate fold and apex furcated like type II 
(Fig. 11 A). 

^ V 4 V , fronds of ouUjare Type lenglh, not or only slightiy 

furcated, partly subinarginate fold (Fig. 11 O). 

^ VI 0 ", vulgäre Type, apex occasionally with indications 

of furcation (Fig. 11 P). 

> VIII 2 " , similar to type IV but without the submarginal 

fold (Fig. 11 S). 

» Vll 2 3- , similar lo type 8 but fronds sborter (corresponding 

in lenglh to type III) and brancbed (Fig. 11 Af). 

No plant excepl lype 1 with decidedly projecting basal lobes. 

ExfK sa, P. Var. sagittotiim projeetum, ref. no. 18, $ X var. creiintum multifidiim, 
ref. no. 20, cJ. 

Fl 44/24, brond fronded vulgäre Type». 

Fa 44/25, for types see Fig. 12. 

type 1 7 plants, vulgäre Type, not or only .slightiy furcated 

(Fig. 12A)‘. 

»84)», vulgäre Type but more furcated (Fig. 12/?). 

»27», vulgäre lenglh of frond, f urea te or not furcale; 

edge wdlh imbricated lobes, the lobes dentale 
(Fig. 12 C). 

»45», brancbed like erenaium multifidiim (Fig. VID). 

» 4 a 1 plant, brancbed, the branches with very narrow lamiiiu, 

edge serrate (Fig. 12 E). 

» 4 b 1 V , much brancbed, erenate, lamina deeply bifurcated, 

fronds flaccid (Fig. 12 F). 

» 4 c 1 » , brancbed part forming u close terminal head, 

fronds reflexed, edge erenate (Fig. 12 G). 

» 5 11 plants, shorl, much brancbed fronds with entire edge, 

corresponding to type IV (Fig. 12//). 

» 5 a 8 V , richly brancbed, entire edge (corresponding lo 

type 4 c) reflexed or flaccid fronds. Sori mainly 
on edge of terminal part ( Fig. 12 7). 

» 5 b 5 » , brancbed, fronds with the unbranched part entire 

and the brancbed part of lype 4 — 4 c, or sectorial 
in various ways (see Fig. 12 F — A/); 

(euch letter ineludes fronds from one plant). 

»61 plant, like var. sagittatum projeetum with protruding 
basal lobes (Fig. 13 0); 

1 » , similar but without projecting basat lobes. 



FIg. 13. O— r, further types in exp. 36. See also fig. 12. 

type 8 2 planis, slightiy and partly crenate, projeciing side lobes, 

furcated apex (Fig. 13/?). 

»10 2 » , entire edge, unbranched part närrow and short as 

in type V ivith well-developed projecting stde lobes 
and basal lobes. Apical part branched (Fig. 18 S). 
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Fig. 14. Types in cxp. 37 (fam. 36/25) (see also fig. 20, PI. III). ^1, upper surface of lype 2b. /?, under surface of type 2a. 

upper and />, lower surface of type 3. E, upper and F, under surface of type 5. 6 and H, upper surface and J, under 

surface of type 6. 
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type 11 ^ plant, fronds broader and of greater length than type 10, 

with projecting side lobes. Apex furcated (Fig. 
13 T). 

Exp. 37, P Var. sagittatum projectum, ref. no. 13, 2 X var. hlmarginatum, ref. 
no. 11, cJ. 

Fi Spfs 36/24 (Fig. 1515— F) and 37/24 vulgäre length Öf fronds, partly 
bimarginate, i. e. a more or less ridge-like formation occurs along 
corresponding paris ot upper and lower surface. The edge of the frond 
sectioned up to, at the side of the margin. 

Fi Spf 36/24 gave family 36/25 (Fig. 14 and 20) consisting of: 
type 1 7 plants, vulgäre Type. 

» 2 a 3 » , like var. sagittatum projectum' with protruding basal 

lobes (Fig. 14 B). 

» 2b 1 plant, like type 2a but without protruding basal lobes 
(Fig. 14 A). 

»34 plants, sagittatum projectum type but partly bimarginate 
(2 of these with projecting basal lobes (Fig. 14 C — D) 
and 2 without). 

» 5 1 plant, upper surface with a rugose Hne along the edge of 

the frond, (supramarginate). The edge sectioned 
into broad rounded lobes. No marginal fold on the 
under side. Basal lobes not enlarged (Fig. 14 E — F). 
» 6 14 plants, like the Fi. Basal lobes not enlarged (Fig. 14 G — /). 

»8 7 » , short, narrow fronds, continuously bimarginated 

except on the basal part (Fig. 20 A). 

»9 1 plant, short, narrow fronds, ridge on the upper surface, 

sori protruding, overlapping, base truncatc (Fig. 
20 B). 

Fi Spf 37/24 gave family 37/25 consisting of: 

30 plants like Fi unbranched, bimarginate; 

9 » not branched, supramarginate; 

6 » branched, short fronds, bimarginate (Fig. 16 C); 

2 » » » » supramarginate; 

3 » » » » not marginate; 

1 plant » » » bimarginate, with projecting side lo- 

bes and enlarged sagittate base (Fig. 
16 A— B). 

6. Fj FROM VARIOUS CROSSES VITH THE HETEROZYGOTE 
P SPOROPHYTES. 

P Vulgäre Type 2 X var. peraferum cS, 

Fi Spf 24/24, like var. peraferum. 

P Var. peraferum 2 X spf ref. no. 22, cJ- 

Fl Spf 93/24, branched as cJ parent, with submarginate fold and contraeted upper 
surface. 

P Var. crispum muricatum 2 X var. peraferum cf. 

Ft Spf 4/24, muricate, undulate, like 2/24 and 3/24. Spf 6/24 like var. peraferum bu» 
muriente. 
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P Var. peraferum $ X var. crispum muricatum cS- 
Fl Spf 5/24, like 4/24, muricate, undulate. 

P Var. crispum muricatum $ X var. sagittatum projectum cJ. 

Fl Spf 117/24 like Fi from reciprocal cross. 

P Var. sagittatum projectum $ X var. crispum muricatum Ö* 

Fl Spfs 8/24, 9/24, 10/24, 25/24 and 26/24, fronds broader than var. crispum muri- 
catum and vulgäre Typc, sliglitly muricate and undulate, basal lobes slightly 
projecting. 

P Var. sagittatum projectum ^ X var. s piral e cS- 
Fl Spfs 11/24, 70/24 and 72/24, broad vulgäre Type. 

P Var. sagittatum projectum J X var. angustissimum cf. 

Fl Spfs 95/24 and 165/24, vulgäre Type. 

P Var. sagittatum projectum ^ X var. muricatum marginatum o"* 

Fl Spfs 51/24 and 53/24 with submarginate fold. 

Spfs 52/24, 54/24, 55/24 and 58/24 muricate, no submarginate fold; 56/24 and 
57/24 similar but broader fronds with undulate edgc. 

P Var. sagittatum projectum X vulgäre Type d*. 

Fl Spfs 21/24 and 46/24, broad vulgäre Type. 

P Var. sagittatum projectum $ X spf ref. no. 22, d* 

Fl Spf 164/24, vulgäre Type, no submarginal fold when young. 

P Var. sagittatum projectum $ X var. crispum nanum d- 
Fl Spf 97/24, muricate vulgäre Type. 

P Var. crispum nanum $ X var. sagittatum projectum d* 

Fl Spfs 120/24 and 163/24, like var. crispum muricatum bul less muricate 
P Var. crispum nanum $ X var. muricatum marginatum d* 

Fl Spf 160/24, muricate, with submarginate fold and incised edge. 

P Vulgäre Type ^ X var. muricatum marginatum d* 

Fl Spf 43/24, vulgäre Type, with slightly undulate edge. 

Spfs 103/24 (Fig. 15 G — //), and 159/24, with submarginate fold. 

P Vulgäre Type $ X var. bimarginatum d- 
Fl Spfs 38 — 41/24, partly bimarginate. 

P Var. ramomarginatum 2 X var, bimarginatum d* 

Fl Spfs 59, 60, 61/24, long branched fronds, slight siibmurginate fold. 

Spf 101/24, vulgäre Type, bimarginate. 

Spf 100/24, like $ parent. • 

P Var. bimarginatum $ X var. ramomarginatum d- 
Fl Spf 91/24, branched, with submarginate fold. 

P Var. bimarginatum 2 X var. muricatum marginatum d. 

Fl Spfs 62/24 and 63/24, apex furcated, submarginate fold and edgc like 103/24. 

Spf 67/24, rachis of most fronds furcated under the lamina. Fronds siiort, with 
branched apex, edge and submarginate fold like 103/24. 

P Vulgäre Type 2 X spf ref. no. 21, d* 

Fl Spf 66/24, vulgäre shape, slightly muricated, partly submarginate fold in con- 
junction with incised edgé. 

Spf 102/24, vulgäre Type when young. 

P Spf ref, no, 21, 2 X ref. no. 19, d* 

Fl Spf 167/24, branched, with slight submarginate fold. 

Hereditas Xtt. iD 
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7. DVARFS. 

Dwarfs are kiiown in many genera of ferns, Goebel (1915- -18, 
1928) mentions the dwarf form of Polypodium vulgäre, Aspidium filix 
mas var. pumilum, the dwarfs in species of Adiantum, in Aspidium 
angulare, Ihe occurrence in Easl Africa of dwarfs of Drynaria, Platy- 
cerium Willinkii f. pygmaeum and probably dwarfs of otlier species of 
Ihe same genus. Nothing is known about the inheritance of dwarfness 
in these or in dwarf forms occurring in other species and genera of ferns. 

In Scolopendrium vulgäre dwarfness is recessive to tallness, the 
factor in question segregating in the Mendelian way and recombining 
with others so as to give dwarfs corresponding to the different normal 
lypes. 

The reduction in size of the dwarf varioties spirale (Fig. 3Z?) and 
crispum nanum is accompanied by undulation of the lamina, the dwarf - 
ness-undulation being recessive to normal size, non-undulation. Plants 
of the two types are obtained in a ratio of approximately 3 : 1 from 
ihe heterozygotes. The vulgäre Type 9 X var. spirale cf gave an Fi 
like the 9 parent, the F 2 consisting of 42 non-undulated plants like 
vulgäre Type and 10 plants like the cT parent, i. e. with undulated and 
short fronds, the apex twisted corkscrew fashion. The reciprocal cross 
gave a similar Fj and an Fg of 40 plants vulgäre and 1(5 spirale. 

In the cross var. spirale 9 X var. ramocristatum cT the dwarfness 
recombines with the branched character, the Fi being non-undulated, 
non-branched of vulgäre Type and size, the F 2 consisting of 67 vulgäre 
Type : 25 spirale Type : 20 non-undulated like ramocristatum : 5 un- 
dulated, dwarf, branched (Fig. 3 F) (or a ratio of 87 tall, non-undulated 
to 30 dwarf, undulated). 

The factors in the families derived from var. crispum muricatum 
X var. spirale (7/25) and crispum nanum vulgäre Type (110/25) 
require further investigation. The Fg from the above cross contained 
131 normal-length of frond, non-undulated and 14 dwarf -undulated. 
In the family 7/25, derived from var. crispum muricatum X var. spirale, 
42 plants wcre of normal stature and 4 were dwarf. No intermediates 
existed in either family, the tall plants having fronds about four times 
as long as those of the dw^arfs. 

In the family 20/25, the F 2 from var. peraferum X var. spirale, 
two new types appeared, the dwarf, entire-edged, horned and the dwarf, 
crenated, horned, the dwarf, crenated, spirale, non-horned being absent. 
The laminae of the dwarf, horned, entire edged form (see Fig. 5 A — C) 
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are so small — only 24 mm. in lengili — and so erect that the plant 
appears solid and cushion like. The basal lobcs in Ihis form are 
usually bent iipwards and Ihe apical wing-like struclure, developed in 
conjunciion with the horn-like protrusion of the costa, is so much 
developed on the dorsal side of the frond that it practically covers Ihe 
eniire under-surface, exposing a surface like the iipper side of Ihe frond 
and forming a flap-like protection for the sori situated between the 
Iwo under surfaces. 


8. VARIOUS TYPES OF MURICATION AND FOLD. 

Miirication of the uppcr surface of the frond (noi correlatcd with 
any special development of the edge or of the under surface) consists in 
a thickening of the tissue round the veins so as to form distinct wart-like 
or wedge-shaped excrescences (Fig. 19^4, Pl. Il) and parallel elevated 
lines from the rachis towards the edge. The murication is developed 
over the whole length of the lamina, for instance in var. crispiini muri- 
catum, var. crispum nanum, spfs 7/24 (Fig. 15 fi), 6/24, 99/24 (Fig. 15 C); 
or only over the upper part of the frond (1/24, Fig. 15 A) or middle and 
lower part (57/24). The partial development is moslly found in the 
heterozygotes between muricated and non-muricate, and soinetimes only 
in the first f ronds of these, (later f ronds being muricated along the 
whole length of the lamina), the murication being developed in a lesser 
degree, i. e. often consisting of a row of separate wart-like excrescences. 
See for instance spf 1/24, 9/24 and 57/24. 

A segregation of about 3:1 is obtained in Fa from muricated X 
non -muricated for instance in the cross between var. crispum miiricatum 
and vulgäre, The actual numbers were for family 1/25 40 muricate 
: 12 non-muricate. 

In family 7/25 however, the Fa from var. crispum muricatum X var. 
spirale, a shortage of muricated occurs, the numbers being 32 muri- 
cated : 14 non-muricated. The same applies to family 110/25, the Fa 
from var. crispum nanum X vulgäre Type, the numbers being 89 : 56. 
No exact numbers for the family 42/25 can be given owing to difficul- 
lies in scoring the crenated type for this character. 

A similar type of murication occurs also in the family derived 
from spf no. 7, the heterozygous spfs giving respectively 26 muricated 
: 17 non-muricated, 73 : 33, 132 : 46 and 53 : 16 (total 284 : 112). 

The submarginal fold occurring in this family is inherited inde- 
pendently of murication. The fold when it occurs is slight and even 
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in homozygotes only occurs on certain parts of the frond; at these parts 
tlie lamina becomes narruwer and the rugosUies of the upper surface 
protrude at the edge. 

See also the Fi spfs from crosses with the muricate spfs. 
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The spiny rugosity of the iipper siirface as seen in the var. muri- 
catum marginatum and progeny consists in an outgrowth similar to 
that previously described biit in an exaggerated form. In one type it 
is located more towards, thoiigh not reaching the edge, which is more 
or less entire and undulate. 

Undulation in this family is the effect of murication and is not 
independently inherited. The submarginal fold when occurring in this 
family together with murication makes the edge scrrated and spiny. 
the fronds becoming narrower than those wilhout the submarginal fold. 
Plants without murication hut with the submarginal fold have (see 
Fig. 15 G — H) a hybrid hetween vulgäre Type and var. mur, marg. 

The plants prohahly liomozygous for these two factors have shorter 
and very narrow fronds, with extreme development of rugosity 
(Fig. 15/ — K). The whole surface is covered with long spines and 
Sharp outgrowths and in this way the edge of the lamina is sectioned 
up to the neighbourhood of the rachis. The siib-margihal fold is here 
continuous and is situated close to the rachis on Ihe under side of the 
frond, hut it is not developed into an outstanding broad memhraneoiis 
ridge as in the homozygotes in the progeny of spf no. 9. The nurnber 
of muricated of this type to non-muricate in the family derived from 
var. muricatum marginatum was 52 : 16. The factor in (jueslion re- 
comhines with the factor for the suh-marginal fold described above, 
giving 40 muricated with fold : 12 muricated wilhout fold : 9 non-muri- 
cate with fold : 7 non-muricate without fold. 

Another type of development is seen in var. bimarginatum, in some 
other hybrids, for instance 36/24 and 37/24, in plants of the family 
derived from var. bimarginatum and from crosses with it. It consists 
in a clear longitudinal fold developed on the later fronds, well inside 
the margin on parts of the under side of the frond. Simullaneously 
with sectioning of the edge up to the fold the portion of the upper 
surface corresponding to the fold becomes rugose. The rugosity when 
continuous forms a ridge or second margin. In the family derived from 
var. bimarginatum a segregation (apart from branching) occurred, 
indicating that one factor is probably responsible for this type of 
development, the numbers being 58 with the factor in question and 27 
without. If the family had been kept longer some of the latter would 
probably have been included with the former, as the peculiarity does 
not appear in the first stages of ontogeny. 24 of the 58 plants were 
probably homozygotes as they developed the peculiarity from the first 
leaf, the fronds being of smaller size, still more contracted than the 
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helerozygotes and possessing a continuous submarginal fold and rugosity 
on ihe upper side. 

The Fl, 36/24 (Fig. 15 E — F) belween var. sagittatum projectum 9 and 
var. bimarginatum o" gave a family 36/25 composed of planis like var. 
bimarginatum type 6; (for plants wilh similar development in ihe sagiU 
tatum projectum type see type 3, Fig. 14 C — D). The plants with short 
coriaceous f ronds with a strongly rugose edge following the sides of 
the costa al the upper surface and with the dorsal ridge or fold situated 
at the same distance from the costa. (See 36/25, Fig. 20^4). The 
lamina is further contracted and lobed up to the ridges, each lobe being 
undulate (not with rugose edge) the sori situated on the spine-like 
j)rotrusions from the dorsal ridge. The basal lobes are enlarged, of the 
same size as in type 6, without ridges. Further in the same family 
there occur plants of type 5 without any marginal fold on the under- 
side bul with a more or less continuous rugose line (supramargin) 
along and insifle the edge on parts of the frond, this being a type 
of rugosity not met with elsewhere. The edge outside the ridge is 
smooth biit sectioned into broad round lobes (Fig. 14£-~F). 

This peculiar unequal growth of the upper and under surface is 
more exaggerated in another plant (36/25, type 9, Fig. 20 B), The 
ridge-like cresl or fold is shifted to the immediate neighbourhood of the 
rachis on the upper side of the frond, while the under side is smooth. 
As a consequence it seems as if the underside would overlap to the 
upper surface. The sori are thus continued from the under to the 
corresponding part of the upper surface of the frond, each double one 
protruding in a »pinnate» manner and opening along the central part 
of the »pinna». Conlrary to the crenate, lobed and laciniate varieties 
the indentations here are situated between the branches of each pri- 
mary vein. 

Few plants were raised in the family, a ratio of 26 bimarginate 
(types 3, 6 and 8) : 2 supramarginate (types 5 and 9) : 11 emarginate 
obtained (types 1,2 a and 2 b). Only 1 plant of the peculiar type 9 
being present. 

In the other Fa family, 37/25, from the same cross a similar con- 
striction occurs as in the 36/25 type 3. It appears both in the branched 
and the unbranched types (Fig, 16 C). The fold with accompanying 
contraction and lobing of the edge is developed on the middle portion 
of the frond, from (but not on) the basal lobes continuously up on to 
the branched apex, the edge of which is serrated though the fold is no 
longer distinguishable. The same applies lo the bimarginate branched 
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sagittatiim projectiim type (37/25, Fig. 16 A — B) where the middle 
portion of the frond thus becomes very much reduced in size, the only 
plant present wilh a very broad and very large basal part (which part 
thus comes to be situated in close proximity to the branched apex). 
Together in this family 37 plants were bimarginate, 1 1 were only supra- 
marginate and 3 were nonmarginate. 

The Fl plants 38/24 (Fig. 15 D) and 41/24 are similarly parlly niar- 
ginate on the under surfacc and irregularly rugose-contracted on the 
corresponding part of the upper surface. 

No conclusion as to the factors involved in these families (except 
the single factor for branching in 37/25) can be drawn, the numbers 
in Fa being unsatisfactory. 

The simple Mendelian segregation of a factor for a fold or ridge- 
like protriision of certain lagers of the under surface of the frond 
appears from the families derived from spf ref. no. 9 (see p. 123). The 
fold in this spf and in the heterozygotes in the progeny is sometimes 
discontinuous and is absent on the first fronds. The same factor also 
causes serration of the edge at the places where the fold is situated. 
The first fronds of the heterozygotes are likewise devoid of this 
peculiarity, which only develops gradually on the later fronds siinub 
taneously with the fold. In the honiozygotes the fold of the under 
surface is so much developed as to form a broad transparent membrane 
which stands away from the frond. (See Fig. 6^4). It occurs from 
the first frond and is correlated with contraction of the whole lamina, 
the fronds thus only attaining a length of about 15 cm. and a width 
of 15 — 20 mm. They show excrescences and folds of the upper surface 
and margin and the dark leathery part of the frond is in strong contrast 
to the broad, projecting, transparent membrane- ridge of the under side. 
The recessives are of the normal smooth-leaved vulgäre Type. 

A slightly developed submarginal fold along the middle part of the 
frond, correlated with irregular incision of the edge, is seen in spf ref. 
no. 25. All plants in the progeny showed degrees of development of 
the character, contrary to what was seen in the progeny of spf no. 9. 
The same applies to the progeny of spf no. 21, where the entire upper 
surface also was wealed in the direction of the veins. The dominance 
of this character is also seen in the Fi plant 167/24 from the cross 
between this var. 9 spf no. 19 cT» and the Fi spfs 66/24 and 102/24 
from the cross with vulgäre Type cf- A continuous slight submarginal 
fold is further seen in a spf which also in the young state showed a 
corrugated upper surface of the middle portion of the frond. Whether 



152 


IKMA ANOBBSSCm-KOTTtt 


the same or different factors also cause c<Mitraction towards one another 
of the veins at the point of branching was not determined. The spf 
proved on selfing to be a homozygote. 

The position of the fold along the edge of the branched and un- 
hranched part as well as around the edge of the apical part, as seen 
in spf no. 23 (Fig. 19 B, Pl. Il) and its progeny, is very striking. The under 
surface at the edge protrudes, forming a broad transparent shelf or 
fold, the upper layers of the frond being slightly rompressed and 
leathery, though not distinctiy corrugated. The under surface is 
smooth. 

The slight retardation or peculiarity of growth resulting in a 
discontinuous submarginal fold, as seen in var. ramomatginatum and 
the spfs derived from it,-may be said lo be the smallest perceptible 
degree of such a character. The var. ramomarginatum was hetero- 
zygous for this character which appeared in the family at various 
stages of the ontogeny and in varying degrees. It is correlated with a 
narrowing of the lamina. 

Both marginate and emarginate are evidently able to give the two 
types, as the emarginate Fi plant 47/24 (from vulgäre Type 9 X var. 
ramomarginatum (f) gave (47/25) equality of the two types and the 
marginate Fj plant (50/24) of the same cross gave 35 marginate and 
14 non-marginate. The F, plants 49/24 and 50/24 and the plants 
(see Fig. 11 C — D) with discontinuous submarginal fold are slightly 
rontracted, the edge becoming irregularly crenate and thickened at 
the side of the fold. The continuous submarginate fold on the furcated 
long fronds (Fig. 11 A — B) also occurs along the furcated part, con- 
tracting and thickening the lamina in a high degree. The same applies 
to the short branched fronds where every part is contracted except 
the apical part of the branches, each of which is expanded (Fig. 
11 (i — H). In addition the sori become dislocated, appearing along the 
edge, very obliquely in relation to the costa. 

The same character also appears in crosses between this variety 
C? and var. sagittatum projecium 9- The Fj plants have however only 
a very slight submarginate fold. The Fj family 104/25 (see p. 140) 
showed no extreme contraction, 15 plants having the submarginate fold 
while 1 2 were without. 

9. CHARACTERS OF THE EDGE. 

A character relating to the edge of the frond, without any trans- 
formation of upper or under surface, i. e. crenation, is found in the 
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var. cornutum (similar lo Fig. 10 B — C) and Ihe family derived from 
it. It is recessive to entire edge. The var. cornutum 9 instance 
when crossed with var. ramocristatum cT gave an entire-edged Fi, the 
F 2 (90/25) consisting of 31 entire and 14 crenate. 

The diverse effects of the factor in question are seen in the different 
types of family 1003. It causes in the coriaceous fronds of all plants 
of this family an edge crenato-lobate in varying degrees, Ihis being 
accompanied by olher phenomena. Thus the crenato-lobate edge of the 
broader lamina of types V, II, III and IV (see Fig. 10 B, D, F and G) 
and the more contracted types I, VI, VII and VIII (Fig. 10 A, C, E and 
H — L). Intermediates exist belween types V and I, II and VI etc. but 
in all cases the degree to which the edge is incised and the width of 
the sinuses is correlated with the development in width and thickening 
of the lamina. Type V is Ihiis relalively unlhickened, with crenate 
edge, but not deeply or frequently lobed; type I whicli is also horned 
and unbranched is more deeply incised at the edge, the whole lamina 
is Ihickened, contracted and inflexed, as is also cach lobe. 

The unconlracled type II always has deeper incisions than type V, 
the sinuses being broad. Type VI has narrower, thicker and vcry 
slightly inflexed lamina, of the same length as type II. The very broad 
opeii sinuses of type VI are very striking, the narrow, leathery, stiff 
pinna-like lobes being more or less dislinctly inflexed and broadost at 
their apex. 

Part of the sori are often exposed towards the upper side in the 
sinuses in types V, II and IV. This is still more the case in the more 
deeply incised types, where Ihey follow the edge of the sinuses, the 
indusia forming a striking translucent membrane-like edge on the 
young fronds (Fig. 23, Pl. IV). A similar development is found in the 
horned branched types III and VII. 

The most extreme reduclion of lamina caused by the same factor, 
or factors, is seen in the branched type where this peculiar retardation 
of growth proceeds so far as to leave scarcely more than a branched 
rachis with sori along the edges (Fig. 26, Pl. V). The degrees in this 
development can be seen on fronds representing different plants in 
Figs. 10 H — L, and 23 — 26. For the effect of this factor on the 
nervature and position of sorus, see p. 170—173. 

The genetical relationship between the non-contracted, less deeply 
incised, broader types and the more incised, reduced has not been 
determined. It is however evident that the extreme types give only 
the same type of crenatipn with associated phenomena. It is also seen 
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that more intermediate tjrpes, such as the original parent plant 1003 
and the sporuphytes 1003®“ and 1003®*®, previously described, give 
families where every degree is represented. Moreover fronds of the 
same plant may vary in these latter families. The narrow fronded 
spf 1003®** gave degrees of very narrow-fronded progeny. 

A somewhat similar edge, though not leading to the same reduction 
of lamina or to formation of a fold (Fig. 9) is found in family 1002 
(derived from var. peraferum) and is recessive to the entire edge, a 
ratio of about 3 entire to 1 crenated and lobed being obtained. The 
original family contained 199 entire edged : 78 crenated : the entire 
edged plant no. 1002®®*, 76 : 28; 1002®*, 75 : 19; 1002**, 65 : 21; 1002*®, 
38 : 11; 1002®®, 62 : 21; 1002“®, 37 : 10; 1002®“®, 193 : 67; 1002®““, 187 : 64. 
The homozygous crenated plants 1002*®’ **’ ®“® ®®® giving respectively 

99, 48, 157 and 193 crenated plants. The crenated-lobed horned and 
branched plants — types II, XI and VI of this family, are similar to 
those of family 1003. The crenated unbranched or furcated, hornless 
types however, types IV and IV a of this family, have the vulgäre length 
of frond, whereas the corresponding type in fam. 1003 has compara- 
tively short fronds, the fronds in type II of 1002 further being irregu- 
larly crenate with deep incisions and broad lobes, the lobes crenate 
or slightiy toothed. The lobes are narrower in certain plants 5nd also 
US a rule in later fronds, the sinuses broad and deep. No contraction 
of the lamina corresponding to the one occurring in types I, VI, VII 
and VIII of fam. 1003 occurs here. 

The crenated edge of spfs ref. nos. 19 (see Fig. 3 C — D) and 20 
(Fig. 4 B) is also recessive to entire edge, e. g. the former sporophyte cf 
crossed with vulgäre Type 9 gave an entire edged Fi, the Fi, fam. 
180/25, consisting of only 33 entire edged and 20 crenate. The same 
type of crenation is also found in the family derived from spf no. 24, 
where a ratio of 61 entire edged to 21 crenate was obtained, selfed 
gametophytes from the same spf giving the expected equality of entire 
and crenate. 

Further from the helerozygote var. undulatum, spf ref. no. 2, 
repeated sowings of spores have given altogether 140 entire : 42 crenated- 
incised (Fig. 5 D — F) . Three of these entire-edged plants gave respec- 
tively of the two types 55 : 17, 32 : 15 and 23 : 7, 

The inheritance of entire : incised leaf was earlier studied by Lang 
(1923) who found a segregation of 3 : 1 for the character in question. 

The crenated types mentioned above are all coriaceous, the later 
ones with fronds narrow^er though not constricted or specially trans- 
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formed with fold. In the var. crispiim fertile and var. plumosiim on 
the other hand where the edge is crisped, Ihe lamina being at the same 
time undulated, the frond is lustrous green and in the former variety 
thinner than in vulgäre Type. The fronds are not narrower than in 
the corresponding entire-edged sporophytes. Both varieties were homo- 
zygoiis for this character. giving on Crossing with entire-edged sporo- 
phyles an entire edged Fi. The former variety crossed with vulgäre 
Type (cf) gave an F^ consisting of 57 entire edged plants like vulgäre 
Type and 19 plants like var. crispum fertile, thiis agreeing with a 
3 : 1 ratio. 

10. BRANCHING AND SOME TYPES OF ARRESTED GROVTH, 

The architecture of the leaf depends primarily on growth in length 
and hranching. In Scolopendrium hranching of the cosla and venation 
riin into one another and must he considered together. A long con- 
tinued growth in length without terminal hranching is characteristic 
of vulgäre Type, var. angiistissimurn etc., shorter iinbranched fronds 
occurring in some of the varieties, e. g. var. spiral e, Furcation and 
hranching of the costa may occur at any point along a shorter or longer 
leaf blade, see in the entire forms: 104/25 (Fig. 11 S}, (Fig. 1 B), 50/25 
(Fig. 11 F), 104725 (Fig. 11 W), 50/25 (b^ig. 11 /), spf ref. no. 10 (Fig 
3 A — B), in exp. 24 types 2 — 2 b (Fig. 7 A — C). In the non-entire forms: 
50/25 (Fig. 11 A — B), 44725 fiircated (Fig. 12 C), 50/25 (Fig. 11 G — H), 
44725 — (Fig. 12 IJ — G) and the types of 1003 (Fig. 10 E — L). 

Terminal hranching at a certain point (different for different 
varieties) is recessive to non-branching, a ratio of aboiit 3 : 1 being 
obtained for instancc in exps. 11, 14, 28 and 29. In other experiments 
the ratio is less satisfactory. 

No evidence exists as to the inheritance of point of terminal 
hranching, i. e. terminal furcation or hranching in conjunction with 
long unbranched part of lamina versus terminal hranching in conjunc- 
tion with short unbranched part of lamina. The only family which 
could furnish data in this respect is one of the Fa families from vulgäre 
Type (unbranched) X var. ramomarginatum, ref. no. 18, with relatively 
short unbranched basal part and much branched terminal part. Plants 
with decidedly long unbranched basal part and with short are easily 
distinguished, 39 of the former and 10 of the latter occurring. The 
numbers here are however very unsatisfactory, probably no plant is 
entirely without furcation. In some of the experiments the branched 
forms have been found to be homozygous for length of unbranched 



Flg. 16. il, upper and under surface of type in fam. 37^25 (exp. 16) with branched, short, bimarginate, enlarged basal lobes 
and side lobes. C, bimarginate, branched, abort type of same family. D, frond sho\Mng »simple)) venation and irregular type 

of branching (from fam 44 25) 
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part, in others the plants grade into one another in respect of ihis 
character, so as to make scoring impossible. Different types in this 
respect are subjected to modification to a certain extent though as a 
rule easily distinguishable. It was not possible for instance to determine 
the genotypical difference between non-furcate and strongly furcate 
apex in family 1002 (types III — III a and IV — IV a) owing to the ease 
with which this character modifies in this family. 

The terminal hranch system shows equal dichotomy and when 
this is repeated and the dichotomies follow close upon one another 
several primary branches of the costa seem to radiate from practically 
the same point. The number of consecutive branchings differs according 
to type, but when more than a single furcation occurs the result is a 
more or less fan-like structure with symmetrical or regiilar oulline of 
the frond. We can thiis for convenience sake speak of »regular» 
branching in conlradistinclion to »irrcgiilar», Examples of the former 
can be seen in spf ref. no. 16 (Fig. .‘1 A — /i), ref. no. 22 (Fig. 4 D — E), 
ref. no. 25 (Fig. 4 A) and types 1 — 2 B in expt. 24 (Fig. 7 A — E). 

»Irregular» branching of the frond consists in inequality of forking 
of the costa and exists only together with crenated edge, denoting a 
general asymmetry in development of the fronds (see Fig. 16 D). In 
other words the branches of the costa do not radiate from the same 
point but are given off one at a time at irregular intervals in a sympodial 
way. Examples are seen in fara. 44/25 (Fig. 12 D), spf ref. no. 19 
(Fig. 3 C — D) and the crenate type in exp. 23. Developments of edge 
and type of branching are thus correlated. This is also illustrated in 
the sectorials in fam. 44/25 (Fig. 12 K — M) and in exp. 24 (Fig. 7 G — L), 
where crenated parts are irregularly and entire parts regularly branched. 
It is therefore evident that the numbers for entire edged, branched: 
crenate, branched in for instance expts. 23 and 28 coincide with regu- 
larly branched : irregularly branched, i. e. a ratio of 3 : 1 obtained with 
dominance of regular over irregular branching. 

Regular branching and outline of frond is found in all entire-edged 
forms (see for instance spf ref. no. 16; Fig. 3 A — E). Furthermore in 
all the forms where the margin is neither entire nor genotypically 
crenate (as in those mentioned above) but incised in various ways 
through other factors, the branching and outline may also be regular. 
Examples of such branched forms are found in family 37/25, (Fig 
16 A — C), spf ref. no. 25 (Fig. 4 A), etc., i. e. forms with a peculiar 
development of submarginal fold in conjunction with variously incised 
edge or constricted in various ways. Moreover in fam. 1003 the outline 
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of the frond may be symmetric although Ihe branching be irregular 
(Fig. 10). In the same family the crenated type IV is occasionally as 
regulariy branched as in the entire form. 

Furthermore in the crenate type 4 b of family 44/25 the regular 
branching is probably achieved by another factor which contracts the 
branches into a regular terminal head. 

The costa as already mentioned may divide once only, giving rise 
to two equal or iinequal parts» or it may divide repeatedly, again in 
several ways. Practically no evidence exists at present as to the mode 
of inheritance of the different types in this respect. The same applies 
to the width of lamina of separate lobes and the degree of laciniation. 

From what has already been said in various places above it is 
apparent that the branching of the costa, and consequently the venation, 
is intimately connected with the development of the leaf blade. 

The terminal branchings just described, whether occurring early 
or late in development and whether of the fan type or irregular and of 
a sympodial type, are phenotypically very distinct from side branches, 
i. e. laterally prolruding lobes such as occiir in families 36/25, 104/25, 
44/25 and 1002 (Figs, 14^4 — i), 11 L — K, 13 0 — S, 8 and 9). Occasio- 
nally however in the crenated type with terminal branching, without 
such side lobes, one or more of the branches of a frond will be placed 
so far down on the costa as to make the frond phenotypically like the 
combination side-branched, terminally branched. 

The presence of side branches is recessive to their absence. 

These side lobes contain centrally a braiich of the costa, in other 
words a strengthcned vein, which in its turn branches sympodially 
(Fig. 14 fi, 17 C — D and 18 D), i. e. gives off veins alternately and at 
some distance from each other. The side lobe is either pointed, blunt, 
furcated or terminally branched (»crested»), the mid-vein in the last 
instance dividing more or less at one point into several branches 
(Fig. 13 S). Often in such terminal furcation of the side lobe the two 
venations are difficult to separate, in other instances they are quite 
distinct, e. g. in 104/25, 44/25 type 10 etc. Side branches occur on 
various shaped fronds (see Figs. 13, 11, 16, 17, 8 and 9). 

Basal branching, i. e. protruding basal lobes with a strengthened 
vein or branch of the costa, is probably allelomorphic to the non- 
occurrence of such branches, viz. cordate base. Correlated with the 
type of branching of the costa and venation is a great range in size, 
shape and direction of the basal lobe. The lobe may be pointed, blunt, 
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fiircated or terminally branched, containing accordingly one or rnore 
strengthened veins bcsides ordinary ones. A single strengthened vein in 
addition to the ordinary veins is seen in the basal lobes vvith horns 
in plants of fam. 1002 (Fig. 18 C) and other simple pointed lobes. A 
terminal brancbing of basal lobes is seen in fam. 1002 (Fig. 8P and 
9 L) and in the sagittate basal lobes of the same fam. and var. sagitta- 
tum projectunv, the primary branch divides near Ihe costa into two 
arms, each one siipporting a lobe and dividing sympodially into veins 
(see Fig. 14 B and 17 B — C). In the Iwo fronds of a certain sagittatum 
projectum plant, lobe a) (Fig. 17 D) eontains, beside ordinary veins, a 
single branch of the costa; in lobe b) (Fig. 17 D) of ihe same frond the 
primary branch furcates near the costa into iwo somewhat nnequal 
parts; lobe c) (Fig. 17 £) traversed by one branch which divides ter- 
minally; in lobe d) (Fig. 17 E) the primary branch divides at some 
distance from the costa into two nnequal branches, one of these 
brancbing terminally. For further details of venation see the drawings. 

A certain amount of modification therefore is also seen in this 
character, and it is not iinusual (e. g. family 1002) to find plants with 
one basal lobe prolruding and the other normal, as in the tyiiical 
cordate base. 

More investigation is needed before definite concliisions can be 
drawn concerning the inheritance of lateral and basal brancbing. Re- 
combinations of the factors for terminal, lateral and basal brancbing 
are illustrated in Figs. 17, 16 and 8. 

In exp. 28 (family 1002 descendents) basal branches occur on the 
entire-edged form with or without side branches. In fams. 104/25, 44/25, 
56/25 and 37/25 however no plant which possessed basal lobes was 
without side lobes, while plants occurred which had side lobes but no 
basal lobes. 

In the cross between var. sagittatum projectum 9 > with both side 
and basal brancbing, and var. ramomarginatum cT, var. crenatum mu/- 
tifidum cf , and var. bimnrginatum cf, all without side or basal branches, 
the Fl did not possess side or basal branches. In the F 2 from the first 
cross, fam. 104/25, 24 plants were without, 2 plants had both side and 
basal lobes and 1 plant had side but not basal lobes. In the Fg from 
the second cross, fam. 44/25, 48 plants were without, 4 had both side 
and basal lobes and 4 had side but not basal lobes. In one of the F 2 
families 36/25 from the third cross, 30 plants were without, (including 
7 plants of type 8 where the submarginate fold constricts the middle 
portion of the frond but where the basal lobes are not drawn out and 
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do not possess a specially strong central vein) 5 plants with both side 
and basal branches and 3 plants with side lobes but no basal lobes. 
In the other family 37/25 from the same cross 50 plants were without 
and 1 with both. Further in exp. 30, the Ft from var. perafetum 
X vulgäre, 41 plants had no side or basal branches, 4 had both and 
1 had only side branches. 

For the numbers of the different types see the families in exp. 28. 
A few are also added here: 


of type V (branched, entire edged, not horned) 


in fam. 


» » 


1002 *“* 

1002 *" 

1002 "* 


69 plants were with round basal lobes, 

8 » » > enlarged round basal lobes, 

7 » had round, and 1 pointed, basal lobes, 

15»»» »2» »» 


» » 1002" 9 


of these 2 with more enlarged basal lobes, 
had round, and 2 pointed, basal lobes. 


In family 1002*** however, 34 plants of type V had less projecting 
or round basal lobes and 37 had the lobes more projecting. In fams. 
1002*“” *** ** only round lobes occurred. 

The type X (branched, entire-edged, horncd) in family 1002**® con- 
sisted of 96 plants without side pockets; of these 94 had round basai 
lobes and 2 projecting. Of the 14 with side pockets all had projecting 
basal lobes. In fam. 1002*** the 68 without side pockets did not show 
pronounced lobes, while the 40 with side pockets or with a tendency 
in this direction also displayed a tendency to develop pronoimced basal 
lobes (besides 14 with more or less type V fronds). In fam. 1002** 
14 plants were with round basal lobes and 1 with pointed basal lobes. 
In fam. 1002** 4 plants with round basal lobes and 2 with broad pointed 
basal lobes appeared. 

The plants of type III — III a in the undermentioned families were 
grouped as foliows: — 


In fam. 1002** 36 plants with round, sometimes slightiy projecting, 

basal lobes. 

4 » with side branches and round basal lobes. 

1 plant » » » » projecting basal 

lobes. 

» » 1002"* 14 plants with side branches, projecting pointed basal 

lobes and marginal fold at the underside. 

» with side branches and round basal lobes. 


7 
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In fam. 1002"’ 18 plants with nniiul basal h»l)es. 

slighlly developed horii-jiockot appx. 

» » 1002'^^^ 51 » , soinotimes with side-lobes slighlly dovelo- 

ped, basal lobes roiind, disconliiiuous mar- 
ginal fold on middle or iij)per portion of 
frond. 

» » 1002*’^ 57 » with roiind basal lol)es and sonie with side 

branches. 

1()()2^^‘ 11 \ with cordate base and j)roj(*cting side 

l)ranches. 

1 i)laiit with projeeting poinled basal lobes. 

4 plants » less developed j)ointed basal lobes. 

1 plant fiircated i)rojeeting basal lobes, and 

projeeting side branebes (the apex of tbe 
frond branehed). 

1 ' with one or both basal lol)es iirojeeling, the 

apex of sonie fronds branehed and of others 
with formation of several poc kets. 

» » 1()02^‘^ and 1002'“ consisled of all eordale l)ase and no side 

branehes. 

Side branehes oceiir on both entire and erenated types wh(?reas 
basal liranches or lobes with an cqually strongly develojied side vein 
do not oceur in any erenated type. Side branehes may fiirther oeenr 
on the horned entire-edged plants but not on the horned erenatc type. 
Similarly the effeel of the development of margin on branehing or 
venation and simultaneoiisly on the development of part of the lamina 
is demonstrated in the Iwo eorresponding lypes: iinbranehed, horned. 
entire and unbranched, horned, ereiiate in family 1002. In the former 
the apex is divided (though not genetieally furcated) the mid-vein 
protruding between the two parts, the underside with more or less 
pocket formation; in the latter the apex is undi vided and roiinded, the 
costa protruding from the blade at a certain distance below the apex 
and the veins radiating from the same point. 

Furthermore in the family 1004 derived from spf ref. no. 2 even 
the genotypical terminal furcation, i. e. single branehing of the costa in 
the entire, hornless type is in the eorresponding erenated type suppres- 
sed, the apex being non-furcate, rounded, the costa stoppiiuj siiddenUi 
at a certain distance from the apex, the veins radiating from the apex 
of the costa. Very occasionally the costa may be seen to protrude here. 

Iteredltaa XH. 1 1 
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Such protrusion may also occur as a modification on certain branched, 
crenate, non-horned sporophytes. Furthermore basal lobes in entire 
forms (see below) may possess a retardation of growth resulting in 
protrusion of the mid-vein (Fig. 18 C) similar to the apex and on the 
terminal branches of var. peraferum, whereas side lobes have not been 
observed lo develop this character. 

The branched part of the frond of some of the plants in exp. 28 
is contracted through a narrowing of the main veins towards each 
other (without any transformation of the surface of the frond). This 
is especially apparent in the horned branched, entire edged type 
(Fig. 8F — G). The peculiarity seems to be dominant to the normal 
developmcnt of the branched parts. Further in the crenated, branched, 
horned type the same peculiarity appears to be correlated with less 
branching of the apex. 

The arrested growth at the apex of the frond, resulting in a more 
or less pocket-Uke ^tructure at tlie underside, together with the protru- 
sion of the midrib into a hornlike structure, characteristic of the var. 
pcraferum, is dominant over normal hornless apex. The factor in 
question recombines with others, as for instance with the factor for 
crenate edge, for dwarfness and for branching. In the last case each 
branch possesses a similar apical pocket-horn. 

But although the families of 1002 and 1003 show a simple segrega- 
tion of 3 : 1 as regards non-branching : branching and the 1002 families 
show a similar segregation as regards entire edge : crenate edge, an 
unusual fealure appears in the inheritance of this horned : non-horned 
character. As is evident from the tables the numbers of horned: non- 
horned approximate to 2 : 1. It is possible that some of the branched 
horned may have been scored as unhorned, but for the unbranched 
tht*re is never a doubt as to which dass they belong to, no intermediates 
or modifications occurring in this respect (except in comparatively very 
few cases where both types of f ronds are formed on the same plant, 
which plants have been separately scored, see table, as type III or I). 

It appears that all the 10 horned plants in 1002 and the 7 horned 
plants in 1003 from which families were bred were heterozygous for 
the factor in question, and it may perhaps be inferred that the homo- 
zygotes for horn do not exist. The spores are all well formed, of equal 
size and germinate in about 100 %• All prothallia develope on agar or 
on soil at the same rate and appear similar. The same applies to the 
sporophytes. From the fact that in an experiment where 32 prothallia 
from the original parent were isolated, each one in a separ ate glass 
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dishy and self-fertilisedy these gave rise to horned and non-horned 
sporophytes in the normal expected ratio of 1 : 1, it is evident that the 
gametophytes are formed in equal ratio. It may be inferred perhaps 
that selective fertilisatioii takes place when the gametophytes are 
allowed to fertilise inter se. In this connection also the hehavioiir of 
horn in the crosses between the same spf of var. per af er um and var. 
corniitum with other varieties may be mentioned. The ratio of ahout 
2 : 1 was again found in the cross with vulgäre Type in fam. 19/25 and 
in the cross with var. ramocristatum in fam. 17/25 and in the cross 
with var. spiralc, fam. 20/25. The var. corniitum crossed with var. 
ramocristatum gave slightly more horned. 

A similar type of arrested growth occurs also on the basal part of 
the frond (i. e. side pockets) the result heing a pocket-like formation 
iisually without horn formation or the reverse (Fig. 18 C). Occasionally 
more than one pocket on each hasal lohe is thus formed. Side pocket 
formation occurs only where there is apical pocket formation, hut 
apical pocket formation may occur without side pockets heing present. 
No horn or side pocket formation occurs in the crenated types though 
on type 11 occasionally a hiilbil is formed in the place where side 
pockets or horn should have been situated. 

It appears that the unhranched horned type with side pockets 
(type VII) as well as the unhranched horned type without side pockets 
(type 1) give rise to both type Vll and type I. 

Some plants of the branched horned type X, without side pockets, 
give exclusively type X without side pockets, i. e. 1002^'^ 6 plants and 
1002*^, 14 plants. Other plants of the same type give both plants with 
and plants Avithout side pockets, i. e. 

plant 1()02^‘^ gives 4 with and 5 without sidepockets, 

» 1002"=" » 1 » » 7 » » 

» 1002""" » 14 » » 96 » 

» 1002""" » 40 » » 82 » » 

Pocket formation occurs on any type of hasal lohe. Thus for 
instance 1002^", type VII, gives 20 plants of the same type and 1 plant 
with drawn-out hasal lobes with side pockets. 

There is also a similar type of growth which occurs along the edge 
further up the f ronds of the cornute forms, especially around the more 
apical part (see Fig. 8/) for instance in fam. 1002"=^ and 1002"®. This 
type of development is only found together with apical pocket-horn 
formation though in fam. 1002^"" for instance a plant of type 111 a was 
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found lo possess the characler in conjunction with a slight discontinuoiis 
submarginal fold (see bolow). 

The pocket formation is very striking when occurring around the 
edge of the whoJe lamina of the branched type X as observed in fam. 
1002'*'”. Ttie middle portion of the entire edged branched f ronds, i. e. 
the part betw.een the basal lobes and the branched part, may or may 
not be constricled and in either case may occasionally have a slight 
and disrupted submarginal fold near the edge. In type V the fold is 
more continuous and does not lead lo a clear pocket formation. (The 
characler is not developed together with any other peculiarity of the 
edge at the part affected, as in 1007 for instance). This slight sub- 
marginal fold may also occur on the basal part or further up, along 
the edge of the branched part; further it occurs here and there as an 
isolated short ridge on the entire edged fronds of type III or between 
the branches of this type. Such separate short ridges along the lamina 
or between the lobes are probably the rosult of local retardations of 
growth similar to those causing the developments of })ockels or horn 
on the basal lobes or at the apex of the frond, though of less degrec. 
In type I and X a thus, in some plants, minor pockets are formed all 
along the edge. Such a fold never appears on the erenale types in this 
family. But the faclor for apical retardation (as seen in the cornute 
forms) does not affeet the erenate and the entire forms in quite the 
same way. Bearing this in mind it may be expeeted that similar local 
retardations along the edge and on the basal part of the erenated type 
should only at the best be apparent through protrusions of veins. This 
fails to occur probably through the development of erenation (for 
actual occurrence of bulbils at these points, see page 163). 

11, THE SORUS. 

The systematically important features of the soriis may be referred 
lo ils constitution, position, individuality and proteelion. VVe are here 
only concerned with the three last categories. 

n) A de f init e position of the sori in relation to the leaf blade is a 
characterislic of species, genera or even larger groups. In Scolo- 
pendrium vulgäre the sori are as a rule dispersed over the whole or 
j)arts of the frond, in furcated and branched varieties also at the apical 
])arts as well as the basal part, whether this is specially developed or 
not. Typically they are confined to the lower surface of the frond, 
as in the rest of the genus (see Fig. 17). Deviations, i. e. a continuation 
of the sori along the margin or to the upper surface, are found in many 
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varieties and are the resiilt of uneqnal development of tho two siirfacevs, 
the development of a marj^inal or intramarginal fold or contrartion 
of parts of the frond etc. 

A continuation of the sorus from tlie lovver siirfaee along the edge 
may be seen in spf ref. no. 25 (Fig. 4 A) and ref. no. 25 (Fig. 4F and 
19 B). Tlie sori are (ieveloped in a typical position on the under sur- 
face and continiie to the iipper side of the marginal fold; or niore often 
tliey develop only on the upfier side of th(‘ marginal fold, on the oon- 
tinuation of the feiiile veins, their position being obli(]ue or jiarallel 
to the margin. In old fronds the more or less eontiniioiis band of ripe 
sori on the upper side of the shelf-like fold round the edge of the frond 
gives it a peculiar appearance (see spf ref. no. 25, Fig. 19 B, Pl. II). 

Another interesting type of development is found in ty])e 9 of family 
56/25 (Fig. 20 B, Pl. JIl) and has previously been described (page 150). 
The two sori which foce each other protriide in o y>pinn(ttey> mnnner, 
ond coniiniie over the opex of the y> pinna» down the eorresponding 
part of the upper side, i. e. eovering the same area of the ])resent upjier 
and under surfaee. The iridentations of the margin that occur here 
are sitnated, contrary to what is seen in any other form of S. vulgäre, 
between the braneJies belonging to the same priniary vein, the curious 
fact being that no indentation of the margin oecurs between the outer- 
niost branches of successive primary veins, i. e. between the two sori 
which open towards each other, as iisiially occurs in Scolopendrium. 
This is probably due to the fact that the development giving the inden- 
tation of the edge here is not the same as in other crenated or laciniale 
varieties, but is, as has already been pointed out, the result of some 
peculiar mode of growth leading to a rediiction of the upper surfaee, 
a development also siiecially affeeting the part between the two branches 
of the same primary vein (Fig. 22 G), This gives the edge a pinnate 
appearance, each pinna consisting of one turned over double sorus. 

Again, a dislocation of part of the sorus is effeeted if the ridge or 
intramarginal fold on the under-side crosses the sori, as it does in many 
types, for instance in the family 50/25 (Fig. 11 A — B) in the progeny 
of spf no. 9 (Fig. 6 A) and spf 112/24 (Fig. 21 E — F). In the latter, 
a hybrid between the supra-soriferous submarginal spf ref. no. 22 and 
the vulgäre Tyjie, the simultaneous development of fold, incision of 
edge and disruption of sori is well illustrated. The sori are also con- 
tinued over the edge to the upper surfaee where the incisions occur, 
but do not occur further in on the upper surfaee, as in the homozygous 
spf ref. no. 22. Moreover when the fold on the under-side is specially 
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well developed as in type 8 of fainily 36/25 and il crosses Ihe sori, 
parts of these are not dislocaled bul each sorus continiies over the ridge. 
Accordingly spiny-looldng protnisions are formed all along ihe top of 
the fold consisting of the folded-hack sori, which thus cover the same 
area of both sides of the fold on the dorsal side of the frond (Fig 
20 A, b, Pl. III). 

In olher varieties deviations from the typical position are llu* eon- 
sequence of, or are correlaled with, several lypes of lobing, erenation, 



section of frond of vulgäre Type with aiiastomoses of vciiis. C, basal lobe with 
strengthened vein and horn (protruding vein). I), side lobe with syinpodial vcnalioii. 

incisioti of the edge etc. As a result of erenation of the edge for 
instance in spf ref. no. 20 the sori are exposed al the margin on the 
iipper side of the frond (Fig. 4 H), 

The position of the sori on the upper side of the frond is verv 
rarely met with in ferns. One of the few cases is a probable variety of 
Aspidium aculeatiim, described as Aspidium (P.) anomalnm from 
Ceylon. Here the normally construcled sori appear near the siniises of 
the pinnae on the upper surface instead of on the lower surface. Other 
instances are found, for instance in Polypodium lepidotum, P. prolifermn 
and occasionally in Asplenium Trichomanes. Nothing is known here 
regarding the inheritance of the charaeter. In Scolopendrium vulgäre 
it frequently happens that sori are produced on the upper side of the 
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frond, distinctly within the margin, and where there are no correspon- 
ding sori beneath (see for example spf ref. no. 22, Fig, 4 D and Fig. 
19 C, PI. II) in which case their development is correlated with the mode 
of development of the upper surface characteristic of these varieties, i. e. 
lypes of murication. This position is however only found in some of 
the muricated types investigated, and where found is constant. The sori 
are situated in the depressions of the upper surface and possess no 
perceptible indusium. 

One of the best instances of the sori occurring regularly on both 
surfaces of all fronds of the plant is illustrated in Fig. 21 A — D which 
represents sections of a frond of the hybrid between spf ref. no. 22 and 
an unbranched spf similar to the one here described. The fronds are 
abundantly and typically soriferous on the under-side, each or most of 
the sori continuing o ver the edge to the upper surface; each sorus 
covers a corresponding par-t of the lamina on both surfaces, in this 
way reaching nearly up to the costa. The margin in this hybrid is 
irregularly incised, a scarcely perceptible fold may occasionally occur 
at the immediate edge of the underside. The upper surface is slightly 
uneven. 

Occasionally however on absolutely smooth surfaced and entire 
edged varieties also a similar State of things is found, but it is then only 
a modification. 

fr) As a basis of classification the situation of the sorus in relation 
to venation, the relation of the sori to one another, to the costa and to 
the edge of the frond is of the utmost importance. 

In the type of Scolopendrium vulgäre (Fig. 22 F) it is seen that 
Ihe primary veins arising from the midrib bifurcate twice or some- 
limes more, the primary veins and their branches extending parallel 
with each other to the margin. As a rule the veins are free. On the 
outermost branches of each group and facing outwards from the centre 
of the branch system of each primary vein are the well known linear 
sori. The sori connected with the successive primary veins face one 
aiiother and the consequence is the typical arrangement for Scolopend- 
rium, The sorus is always situated along the fertile vein; this applies 
also to the branched part in the varieties where branching occurs and 
lo the long protruding side lobes of the middle portion in other varieties. 
In the side lobes of var. sagittatum projectum the relation between the 
elongated primary vein and its furcations is similar lo that between the 
midrib of the frond and the primary veins as already described, i. e. 
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Fig. 21. E, upper siirface of froiid of tlie F^ from spf ref. no. 22 x vulgäre Type. 
F, under surface of part of the same frond as E, showing submarginal fold, incision 
of cdge and disruption of the sori. A and C upper surface, B and D under surfiicc 
of sections of fronds of a hybrid between spf ref. no. 22 and one similar to the 
one here figured; showing the sori on both surfaces. 
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Ihe sori have the same position with respect to one another, to the 
margin and to the main vein (see Fig. 17 D). 

The degree of branching and length of the branches of the primary 
veins is correlated with the width of the lamina, and differs in the 
varieties in various ways from the vulgäre Type. The simplest type is 
found in narrow entire-edged forms like 44/25 type 5 (Fig. 22 A), 
where the primary veins are unbranched or only once furcate. This 
is also the case in narrow crenated types like 44V25 (Fig. 16 D and 
22 B) where there is one indentation of the margin between each primary 
vein (thus one vein supporting one lobe). The unbranched primary 
veins may develop sori, two successive sori then always opening towards 
each other (see Fig. 22 A), As a rule however fronds are more sori- 
ferous when the primary veins are furcated than when they are not. 
From this simplest type of furcation to the highly furcated veins in 
the broad lamina such as for instance the vulgäre Type (Fig. 22 F), 
36/25 (Fig. 14 fi), vars. plumosum and sag. proj. (Fig. 2) every inter- 
mediate degree exists as represented in various types. The deepest 
indentations of the margin (see Fig. 22 C — E) are as a rule between the 
ou termost branches of the primary veins. Deep sinuosities occur both 
in types with simply furcated veins and in those with a higher degree 
of furcation of the primary vein. Apart from this, various types of 
development of the edge occur, i. e. minor sinuosities, in which case 
each veinlet of the last order supports a small lobe. Evidently the 
mode of growth and division of the veins is correlated both with the 
growth of the lamina between the veins and with the development of 
the margin. Thus the development of a crenated edge in relatively 
narrow f ronded varieties may involve the development of as much 
branching of the primary veins as is seen in much broader entire edged 
fronds, though the branches are shorter. Thus we cannot consider 
the inheritance of different types of secondary venation apart from 
development of margin or width of lamina* A further consequence is 
that the position, shape and size of the sorus will differ according to 
venation — width of frond — marginal development. From this it 
follows that a particular kind of sorus, as for instance the one illustrated 
for a certain type of fam. 1003 (Fig. 25 and 26) cannot develop on an 
entire edged broad frond. 

The extreme reduction in venation and width of lamina together 
with transformation and displacement of the sori occurs in family 1003 
(Figs. 23 — 26). In plants with relatively broad fronds (Fig. 23, A 
upper-, B under-surface) the two sori which in the vulgäre Type are in 
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close proximity and open lowards each other are still seen to do so in parts 
(Fig. 23 A — B, Pl. IV). The next step is illuslrated in Fig. 24^4. The 
primary vein furcates close to the costa, the two branches at a relatively 
wide angle to each other. Each branch or veinlet is iindivided and 
supports a minor lobe, following in its iipper part the edge of the deeper 
indentation and there developing the sorus. The sorus thus opens 
towards the edge of the frond and is in proximity to its counterpart, 
though usually it does not touch it as it does in the vulgäre Type. 



Fig. 22. Illustrating venation in relation to leaf blude and to position of sori. A-- E, 
some of tlie varieties. F, vulgäre type. G, type 9 of fain. .'16/25. 

With a narrowing of the lobes and greater dislance between theni, the 
typical pairing of the sori is no longer perceptible. The indentations 
are now so broad that the two sori which normally open towards each 
other now lie at an angle to each other, following the edges of the frond 
and opening outwards (Fig. 23 C, Pl. IV). 

With the narrowing of the lobes great irre^ularity as to the point 
of branching of the primary vein is found (Fig. 24 B). The vein may 
branch near the costa or further up on the pinna, the secondary 
branches in the latter case running close and parallel to one another 
along the narrow lobe, or the two secondary veins are fused together, 
in which case the two sori beloiiging to different pairs (i. e. to the same 
primary vein) will be sitiiated back to back, the introrse one inserted 
higher up than the extrorse one. Simultaneously with fusion of the 
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veins, Ihe pinna-like lobes become still narrower and more reduced in 
length (Fig. 24 C). They are seen to consist of scarcely more than the 
primary vein, which protrudes outside the rest of the leaf margin. 
Occasionally the very apex of the vein may be clearly furcated, but 
more often is not distinctly so. The sori are placed at the base of the 
pinna-like protrusion back to back and are of about equal size. The 
distance between the two parts of the original double sorus (= the two 
sori which open towards each other in vulgäre Type), i. e. the expanse 



Fig. 24. Sections of froiids of the narrow type in fam. 1003, showing shape and 
position of the sori, venation and diminution of leaf blade. In C the back to back sori. 

of lamina between successive primary veins, is big compared wilh what 
is found in the vulgäre Type. Simultaneously a reduction of lamina 
between the branches of each primary vein occurs which, together with 
the vein fusion, causes the back to back position just described. 

A further reduction is found in the fronds of some plants as shown 
in Fig. 25 A, where the pinna-like prolrusions of the primary veins are 
reduced to mere knobs, which may to some extent show a fused bifur- 
calion at the extreme apex. (The development is indicated in Fig. 25 A 
where the 2 branches of the primary vein depart unusually early from 
each other). 

Penultimately comes the almost total suppression of the »pinna», 
i. e. the non-continuation of the veins above the sori in the extravagant 
forms with a very narrow lamina (see Fig. 2513). The primary vein 
proceeds unbranched to the edge of the lamina and does not perceptibly 
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protrude outside the margin. The sori of suecessive primary veiiis, 
which usually open towards eaeh otlier, are now situated so far aparl 
that they can scarcely be thought of as »beloiigiiig logelher». (See also 
Fig. 24 C and 25 A), At the same time, owing lo the non-development 
of »pinnae», the narrow lamina and Ihe angle of the primary veins to 
the edge of the lamina, the back-to-hack sori are very imequdl in sizc 
and position. The e\trorse soriis is placed more or less parallel, al 
least very oblique, to the margin and cosla, following the main direelion 
of the primary vein. The inlrorse one is inscrted al right angivs lo the 
extrorse one (hut still partig back lo back) because the primary \ein 
fiircates just al the margin, lh(‘ inlrorse secondary vein l>eing extremely 
shorl and fused with the j)rimary vein, Ihus al lliis poinl lurniiig out- 
wards. For the same reason the inlrorse soriis bocomes vvrg siwrt. 
Incidentally it apj)ears lo be placed al the end of the vein, the extrorse 
still alongside il (see Fig. 25 /i). 

Occasionally here as in olher forms an inlrorse \ein, after liaving 
formed a soriis, may conliniie along the margin, fusing at the apex wilh 
the siicceeding extrorse vein - Ihis beliavioiir however has no fiirlher 
conscqiiences. 

The final step as seen in cerlain liranched types of the same family 
(see Figs. 25 C and 26) consists in the Virtual (dysvnce, or extreme redne- 
tion, of the lamina. The primary veins are very oblique, and the frond 
has the appearance of a costa bordered bg a disriipted line of conseeiitive 
sori, all in a position parallel to the cosla. Furlhermore, tlu‘ shortness 
and undivided state of the primary veins leads to a uniqiie case: the 
freqiient development of the e.rtrorse sori onlg, a state of things dia- 
melrically opposed to Ihal charaeteristie of, for example, Asplenium. 

As the instances menlioned above imply that shape and position 
of the sorus are correlated with the development of various olher 
charaeters, the inheritance of the types just described may be foimd 
under the olher charaeters. 

c) The individ iialiig, i. e. fusion or breaking up of sori has been 
much diseussed in works on ferns. In my experimenls on Sc. vulgäre 
the narrow-fronded forms in family 1003, just described, demonslrate 
the breaking iip of the double sorus characteri.stic of the genus Scolo- 
pendrium, the placing back to back, at an angle and finally end lo end 
of the sori. The sori here, as well as in olher varieties, may be placed 
in various ways in such close proximily that they form more or less 
continuous bands (for example in spf no. 23) but no instance of geno- 
typically »fused» sori has been observed. The dislocalion of parts of 
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A B C 


Fig. 25. Further narrow types in fam. 1005, showing shape and position of the 
sori, venation and diminution of leaf blade. In A apical furcation of some veins, 
protruding in a knob-like way at the edge <see also fig. 24 C), the back to back 
sori a t the edge. In Ä unequal size of the two sori, some of which are seen to be 
partly back to back (i. e. at right angles to one another). C, the sori parallel to 

the rachis. 
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the sorus as a consequence of the presence of a submarginal fold has 
already been described. 

d) The presence or absence of the protective organ, the indusium, 
or its presence in various degrees of abortion, is as a rule a genus 
character, although as both indusiate and non-indusiate sori are known 
to occur within certain genera and species, and even on the same plant, 
the recent tendency has been to pay less attention to this character as one 
of the »primären Kennzeichen der naturlichen Verwandischaft». 

Absence or partial abortion of the indusium occurs in Sc. vulgäre 
on the suprasoriferous forms and in the sori along the edge of some of 
the crenated forms. Furthermore in forms like spf ref. no. 23 the 
indusium is very much reduced, disappearing into the membrane- 
like edge, 

Such disappearance of the indusium into the membraneoiis edge 
may be of interest to note in connection with the views of some 
authors, who hold that the leaf margin in certain ferns with a sub- 
marginate or dorsal position of the sorus is developed as a protcction 
of the sorus and is a physiological equivalent of or substitute for the 
indusium. This substitution of the indusium becomes more complete 
as it loses its characteristic leaf structure and becomes membraneous. 
Spf ref. no. 23 illustrates such a thinning off to a more or less mem- 
braneous structure of the leaf margin, a development however which 
does not here afford the usual protectioii to the sorus, as the sori are 
placed at the upperside of the membrane. 

On the other hand the persistence of the indusium in the narrow, 
crenated 1003 family plants may be noted; the indusium is also normally 
developed in the types with protruding sori; 36/20, type 9, is especially 
remarkably for this. 

The shape of the indusium agrees with that of the sorus and is 
thus, with the manner of insertion, of importance as a genus or species 
character. 


12. VENATION. 

The many different arrangements of the veins in the leaf-blade and 
their mode of branching has been widely used as a characteristic in 
the systematic arrangement of ferns. This has led to a classification 
and terminology of the various kinds of venation both for living and 
fossil ferns, in the latter constituting one of the main diagnostic 
characters. 

Among present day ferns it is quite common to find single genera 
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and species which have reliculate venation in families or genera cha- 
racterised by open venation. Thus in the genus Scolopendriiim soine 
species are characterised by reticulate venation. The type of venation 
occurring in Sc, vulgäre Type and in some of the varieties has been 
described in connection with the development of the sori. It is there 
pointed out that the veins are as a rule characteristically free. 
Anastomoses are however occasionally met with in the type (Fig. 18 B) 
and niore frequently in the lamina of certain crenated varieties, (see 
Fig. 18 A). In these varieties they have never been observed to affect 
the position of the sorus. For the regularly occurring fusion of veins 
see however the description of the narrow frond type in family 1003, 
where the sori are also affected. For different types of venation and the 
relation of venation to leaf area see p. 1(58 — 170. Generally a reduc- 
tion of veins of higher order is seen to occur simultaneously with the 
diminution of width of leaf (see Fig. 22 A — F). The inheritance of 
different types of venation therefore coincides with that of shapes of 
leafblade. 

In Works on Ferns the relation in development between venation 
and distribution of growth in the lamina has niostly been neglected or 
given a purely morphological treathient. An advance in the under- 
standing of the processes involved is mainly due to (jOEBEL (1922). 
A development study of niany of the forms described in these experi- 
ments would no doubt be interesting in connection with a detailed 
investigation of the genetical factors involved. 

13. FERTILITY* 

Reciprocal hybrids have in all experiments been alike. The plants 
are all very soriferous, the spores being normally developed. The only 
instance of sterility, i. e. the non-appearance of sori, met with occurred 
in the crispate plants in Fg from vulgäre Type X crispiim fertile. 
Fronds of these plants are thinner in texture than normal f ronds. As 
the families were discarded the assumption that these plants would 
later become soriferous could not be proved. 


I am greatly indebted to Mr. H. G. Osterstock for his skilful 
work in connection with the illustrations. 
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EXPL ANATION OF PLATES II V. 

Pl. II, (Fig. 19.) Ä frond wilh murication iollowing the veins. Ii, iipper surface 
of Icrminal part of frond of spf ref. no. 23, showing Ihc sori on Ihe mem- 
braneous shelf like fold along the edge. fJ, iipper surface of spl ref. no. 22, 
wilh sori. 

» III. (Fig. 20.) Typcs 8 and 9 in fani. 30/25 (exp. 37). A, lype 8, a iipper and 
b under side of fronds. B, type 9, a upper and b under surfac e of fronds. 
The two sori which face each other are secn lo protrude in a v pinnate» 
inuimer along the edge, each double sorus (;on tinning over the apex of the 
»pinna» down the corresponding part ot the other side of the frond. 

' IV. (Fig. 23). A, upper and B, under surfac^e of Irond in fani. 1003, sori ex- 
posed at the edge. C, upper surface of narrower Irond in the same fainily. 
Sori si tua (ed atong the very broad sinuses of the edge. 

V V'. (Fig. 2(5.) Extravagant type in fani. 1003, showing extreme* reduetion ot 
lamina and position of the sori. 
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ASSOCIATION AND TYPES OF CHROMO- 
SOMES IN AUCUBA JAPONICA 

HY OLAVI ME URM AN 
PIIKKIÖ, FINLAND 


I. INTRODUCTION* 

A T Ihe reduclion division the liomologoiis chromosomes from Ihe 
Llwo parents are normally fouiid associated in pairs owing to their 
previous synaptic conjugalion in the prophases. It is one of the most 
outstanding and fundamental cytological discoveries that only homo- 
logous chromosomes attract each other in Ihis way to form pairs at 
meiosis. The rapidly growing number of cases, especially amongst 
plants, where more than two chromosomes have been foiind to be con- 
jugated have served to confirm this general riile, since ii has boen 
proved that, in Ihese cases, more than two homologous chromosomes 
are present; the organism, in other words, is either a polyploid or poly> 
somic form. 

In a few plant groups, however, associations have been found to occur 
between chromosomes which cannot be considered homologous in the 
ordinary sense of the term. [The assumption made by Tischler (1927, 
1928) that iion-homologous chromosomes conjugate in the Ribes hybrid 
Ä. Gordonianum has been shown to be erroneous (Meurman 1928)]. 
Especially in Oenothera through the numerous interesting publications 
of Cleland (1922, 1923, 1926, 1928) and other cytologists it is now 
well known, that the chromosomes can be associated in rings at meiosis. 
In some species the ring contains all the chromosomes. In his recent 
monograph on Oenothera, Gates (1928) has emphasized the exceptional 
nature of ils cytological conditions. He says (p. 482): »It appears 
that we have in Oenothera a condition at present unique, in which there 
is frequenlly little if any difference in the strength of attraction between 
homologous and non-homologous chromosomes. Chromosomes which 
are homologous in a particular species may become non-homologous 
in the descendants from a cross wilh another species». Fortunately, 
phenomena similar to those described in Oenothera cylology, have 
lately been discovered in other plants, some of which apparently are 
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more suitable for a critical study of Ihe problems involved. »Non- 
homologous» chromosomes have thus been found associated to form 
rings or chains at mciosis in Godetia amoena and Godetia amoena 
X G, Whitneyi (Håkansson, 1925), in tertiary mutants of 2n + 1 
Datura^s (Belling and Blakeslee, 1926, Belling, 1927, Blakbslee, 
1928), in Rumex acetosella (Kihara, 1927), in Tradescantia virginiana 
(Stow, 1927), in Rhoeo discolor (Belling, 1927), and in these latter 
two and several other Commelinaceae (Darlington, 1929 a, 1929 b). 
From his study of the tertiary mutants of Datura, Belling ga ve the 
first explanation of these peculiar associations. He assumes that a 
segmental interchange has occurred between originally non-homologous 
chromosomes, which must then result in a changed attraction in the 
ends of these chromosomes and lead to the new association of several 
chromosomes in chains or rings. Recently and independently Emerson 
(1928), and Darlington (1929 a), have atteinpted to explain the peculiar 
cytological conditions of Oenothera on this basis. The advantage of 
such an explanation is that it brings Oenothera into line with other 
plants and animals, and obviates the necessity of postulating special 
forces in cases of ring formation of the above types. At the same time 
it gives a satisfaetory explanation for the constant position of the chro- 
mosomes in the circle or chain, which has been assumed by previous 
workers from genetical evidence (cf. Cleland, 1926 a, 1926 b). 

In Aucuba japonica, I have been fortunate in discovering one more 
plant, in which ring formations oceur. Furthermore, it possesses 
special advantages for the study of such chromosome associations, 
because it has been possible to distinguish and classify the different 
chromosomes comprising the complement, both in somatic and meiotic 
divisions. In Oenothera, Rhoeo and Tradescantia the chromosomes are 
apparently of more similar type and either difficult or impossible to 
distinguish from each other at meiosis. The faet Ihat Aucuba japonica 
is a tetraploid species at the same time gives an opportunity for a further 
testing of the hypothesis of chromosome interchanges, since in it we 
should expect the associations into rings or chains to oceur in different 
ways from that in diploid species with ring formation. Considering 
the importance, both to cytology and genetics of such apparent excep- 
tions to the normal behaviour of chromosome conjugation at the funda- 
mentally important reduetion division, it is necessary to try to find a 
well founded explanation of such ring formation. In this respect I 
t hink the chromosome behaviour in Aucuba japonica is of more than 
usual interest. 
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II. MATERIAL AND METHODS. 

Most of the material studied was obtained from two Auciiha 
japonica Thunb. male plants growing at The John Innes Horticiiltural 
Institution, Merton Park, London. Buds were collected at the end of 
January and the heginning of February 1928, when they (!ontained 
anthers in suitable stages. Later, additional material was obtained in 
the autumn by keeping cut branches for a few days in a greenhouse. 
Some older material from the Botanical Garden in Copenhagen revealed 
quite similar cytological features, hut is not iised for the drawings 
or statistical studies here reported. 

The meiotic stages were studied extensively in permanent smears 
fixed in modified Flemming, but paraffin material fixed in the same 
solution or by Kihara’s method also gave satisfactory results, although 
the chromosomes in the latter material were somewhat more swollen. 
(For the formulae see Meurman, 1928). The root-tips were obtained 
from cuttings and were fixed in the above Flemming solution or in 
Benda fixative. For staining, Newton’s iodine genlian violet method 
was almost exclusively uscd (cf. Huskins, 1927). The imbedded mate- 
rial was cut at 14 to 16 fi. 

The drawings were made at bench level, partly with a Spencer 
fluorite objective 1,8 mm., N. A. 1,25 and comp. ocular X 25, partly 
with a Zeiss apochromatic objective 1,5 mm., N. A. 1,5 and the same 
eyepiece. 


111. DESCRIPTION. 

1. SOMATIC CHROMOSOMES. 

In the root-tip metaphase plates of Aucuha japonica cf eight diffe- 
rent types of chromosomes can be easily distinguished. Each of these 
types is present four times. The plant is thus considered to be a 
tetraploid species, additional evidcnce for which is to be found in the 
chromosome behaviour at meiosis. The somatic chromosome number 
is 32 and the basic chromosome number of this species is therefore eight. 

Four of each of the eight different types of chromosomes, drawn 
from favourably situated chromosomes in different metaphase plates. 
are shown in fig. 1 . They thus represent the whole somatic complement 
and give a better idea of the relative lengths than do the figures of 
complete plates. The chromosomes of type I are the longest ones, and 
they average about 8,3 p in length. They consist of two unequal parts, 
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the constriction being sub>terminal. There are four other chromosomes 
in the somatic complement which are rather similar to those of type I, 
but the longer segment in these type II chromosomes is about 2 
shorler, the total length being about 6,4 fji . The next three types, 



II crcc 

III DSn 

IV /\CiDO 

V r**? 

M ('a ro 

MI r 

Mlin 




Filj. 1. 1 -Vill: The eight cUfferent somatic chromosome types. — a — c. Hoot-tip 

metapliase plates whcre all chromosomes can be classifled with regard to their 

types (x 2,400). 


types III — V, are different from the rest in the respect that they are all 
composed of three segments. They are especially interesting because 
at the reduction division they behave quite differently from chromo- 
somes with only one constriction, and, as will be described in deiail, 
they have characteristic forms at meiosis which apparently result from 
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these constrictions. Tlie longest of thom, type 111, measures about 
7,0 fji and has two adjacen! segments of aboiil equal length and Ihe third 
one appreciably longer. The constriclions are Iherefore sub-terminally 
and sub-medially siluated. The nexl type, ly])e IV, shows one median 
and one sub-terminal constriction. Tlie two shorter segments together 
are therefore of about the same length as the longest; the total length 
of these three segments is about (),i /c The type V ehroinosomes are 
apparently the shortest of the complemenl, theii total length being 
approximately 4,i /<• The middle segment is very short and often 
almost spherieal in shape. Sinee one of the end segments is also rather 
short, these two together do not equal the length of the third as in 
type IV. Type VI ehroinosomes are about (),i n loiig and have one 
median or almost median constrietion. Finally, types Vll and VIII are 
eaeh sub-medially eonslricted and are of praetieally the same size. 
They consequently eannot be distingiiished with eertainly. From 
several lueasurements the length of type Vll is estimated at 4,8 and 
type VIII at 4,i /c In none of the somatie ehroinosomes have any 
satellites been obser ved. 

Only in very favourable plates is it possible to identify every ehro- 
mosome with regard to its type, because tlie arms of at least some of 
the ehroinosomes may lurn out from the plate and so make it diffieult 
to estimate their total length. The long arms of the type 1 and II 
ehromosomes espeeially tend to be turned away from the horizontal 
position in the plate. The relatively high nuinber of ehroinosomes also 
adds to the diffieulties. In the three somatie metaphase plates shown 
in fig. 1, the favourable position of the majority of the ehromosomes 
enables us to elassify thein with eonsiderable certainty. In the middle 
plate the type number is marked inside eaeh ehromosome. 

A preliminary study of the root-tips of several Anciihn varieties, 
ineluding both male and female plants, colleeted from The Hoyal Bota- 
nic Gardens, Kew, have all given the same ehromosome eoimt 2n — 32 
and the same ehromosome types have been present. 

2. THE MEIOTIC DIVISIONS. 

The prophase stages have not yet been sufficiently studied to allow 
of a detailed description. The splitting of the pachynema and the wide 
separation of the two diverging daughter threads strongly indicates, 
however, that the mode of conjugation is parasynaptie. In this paper 
only the ehromosome behaviour from the first division metaphase on- 
wards will be considered. The interesting question of the mode of 
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eonjugation in planis with ring formation can be beiier studied in plants 
with a smaller number of chromosomes. The tetraploid condition of 
A. japonica also adds other peculiarities, not present in diploids, to the 
study of these stages and so makes it still more complicated. 

The meiotic metaphase and anaphase chromosomes of A, japonica 
have distinctive general characteristics. They are strongly coiled string>, 
rod-, pear-, V- and T-shaped bodies, of ten in the long chromosomes 
quite resembling a corkscrew. The spiral structure inside the chromo- 
somes, which can be seen very distinctly in some cases in the smear 
preparations, is apparently in some way responsible for this coiling, 
but the windings of the chromosomes are fewer and cannot be regarded 
as directly coincident with those of the inner spiral. 

Although the chromosomes are iisually associated into quadri- 
valents or groups of a still higher order, bivalents are also present in 
most of the pollen mother-cells. In no cases have pollen mother-cells 
containing only bivalents been found. Eight bivalents in one cell is 
Ihe highest number recorded. Usually only from one to four bivalents 
are to be found and not infrequently all ihe chromosomes of one pollen 
mother-cell are involved in groups of more than two chromosomes. 
Tlie size and shape of the chromosomes is naturally most easily obser- 
ved in bivalents and therefore in fig. 2 the eight different types 
previously described from somatic plates are here represenled from 
drawings made of bivalents in side views. The chromosomes of type I 
and II (fig. 2 a and 2 b) aro more or less rod-shaped when associated 
as bivalents. The chromosomes of types III to V (fig. 2 c — 2 e), which 
all possess two constrictions in somatic plates, have here also very 
distinct appearances, This depends upon the fact, that, almost without 
exception, they reveal one »interstitial chiasma» (cf. Darlington, 
1929 c) at one of the constriction points, the other being the attachment 
constriction. This kind of chiasma causes the bivalents belonging to 
this type to have, at the metaphase and early anaphase, one big knoi 
at their middle, which consists of two horizontally situated arms or 
segments, one belonging to each of the two conjugated chromosomes. 
At the metaphase these two arms are already distinctly split. This split 
can best be seen when they are viewed from the top as in two bivalents 
in fig. 2 e, when the middle knot looks like a four-lobed rosette. In 
the other chromosomes this split between the two chromatids is not 
usually observable and in the later anaphase also a difference exists 
between the behaviouf of the chromatids in these segments of chromo- 
somes of type III — ånd the other chromosomes as will be described. 
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Although the configuration of the bivalents of types III — V is Uie same, 
their size and the minor differences in shape and behaviour enable 
US, when familiar with the material, to distinguish them from eaeli 
other in the majority of the pollen mother-cells. 

The rest of chromosomes have the ordinary V shape. They are 

a b c 

d e 

{»))«»)) «»I 

Fig. 2. Bivalents from different pollen mother-cells represen ting the different meiotic 
chromosome types. First division metaphase side views. - ' a. Four type 1 bivalents. 
- b. Four type II bivalents. — c. Four type III bivalents. — d. Six type IV bival- 
ents. — e. Six type V bivalents. - f. Four type VI bivalents. — g, Four type 
VII bivalents. — h. Four type VIII bivalents (x 2,400). 

usually very difficult to distinguish from each other. The similarily 
or dissimilarity in length and volume in the two arms of the V's in 
some cases, however, makes it possible to decide if one of these pairs 
more probably belongs to type VI than to type VII or VIII. An attempt 
has been made in fig. 2 / — 2 h to group the »V» bivalents according to 
but absolute distinetion is not claimed. In the following, the 
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chromosomes of these different types will frequently be referred to as 
being of the L, T or V t5T)e. L (or Li and Lj) will be used for types I 
and II, T for the types III— V, and V for types VI— VIII. 

c 


d 

Fig. 3. The whole chromosome complement of four pollen mother-cells. a. Two 
sexivaleiits, four quadrivalents and two bivalents. — b, One octavalent, three quadri* 
valents, one trivalent, four bivalents and one univalent. — c. One octavalent, 
three quadrivalents and six bivalents. — d, One sexivalent, six quadrivalents and 

one bivalent(x 2,400). 

The whole chromosome complements of four pollen mother-cells 
at the first division metaphase are shown in fig. 3. The three upper 
rows are from smear preparations. The lowest row is from paraffin 
material which accounts for the more swollen appearance of the chro- 




ASSOCIATION AND TYPES OF CHROMOSOMES 


187 


mosomes in this pollen molher-cell. The niajorily of the chromosomes 
are here found associaled as quadrivalents, hut in every cell there is 
at least one ring or chain containing more llian four iinits. The pre- 
sence of one large group is the most typical. Sonieliines, liowever, 
two groups of more than four chromosomes occur, hut more Ihan two 
such ones are rare. In the first row of fig. 3 there are two sexivalent 
groups, the first apparently containing four Li chromosomes and two L.. 
chromosomes. The other sexivalent group should therefore contain the 
remaining two Lo chromosomes and four V chromosomes. In the 
second row (fig. 3 b) the octavalent group is clearly composed of h)ur 
Li, two Lo and two V chromosomes in a conlinuous closed ring. The 
remaining two Lo chromosomes are conjiigated with one V chroino- 
some, forming a trivalenl group, and the other V appears as an 
univalent. Similarly in the last two complemenls the L and V chronio- 
somes can be recognised. The T chromo- 
somes in these pollen mother-cells are mostly 
associated as quadrivalents and, as empha- 
sized, they are distinct in appearance from 
the L and V chromosomes. The V chromo- 
somes which are not associated with other 
types in the large rings or chains also 
usually form quadrivalents, with zig-zag 

arrangements of two apparently different 1. Ihe and l cliromoso- 
^ ^ V , . , , ”'cs fvom oiic pollen mother- 

types (fig. 3 b and 3 c) which really depend, ccii( ^ 2 , 4 oo). 

however, only upon their alignment relative 

to the observer. In side views like those in fig. 3 c it is sometimes 
rather difficult to differentiate two V's when one is lying exactly on to|) 
of the other. Such a configuration may appear deceptively similar to 
a trivalent group consisting of one V with shorl rods attached al each 
of its ends. 

One partial complement without T chromosomes is shown in fig. 4. 
The four Li chromosomes are easily recognisable in the sexivalent 
Chain. The chromosomes here appear as bivalents. In addition 
there is one V bivalent (probably of type VI) and two quadrivalent 
V groups. 

A few characteristic quadrivalents composed of L or V chromo- 
somes and combinations of the L and V types are illustrated in fig. 5. 
A quadrivalent chain formed by the union of two V shaped chromo- 
somes and a long rod-shaped one at each end is very common and 
almost always there are then two such groups present which are iden- 
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iical in appearance. The form and size of the rods makes it clear ihat 
ihey are L chromosomes, hut sometimes it is uncertain whether they 
are of the L, or Lg type. 

In the quadrivalents containing T chromosomes the association can 
occur in various ways, examples of which are to be seen in fig. 6. The 



Fig. 5. Quadrivalents composcd of L and V chromosomes (x 2,400). 

four horizontally placed arms may be attached at their ends so that a 
ring in the same plaiie as the equatorial plale is formed, or only two 
of Ihese arms may be conjugated at their ends to form the link between 
the two hivalents of the quadrivalent group. The attachment between 



h I k I m 

0. Quadrivalents composed of T chromosomes (x 2,400). 

the T bivalenls may occur between the other ends also; either one or 
two threads may be seen connecting the V-shaped parts of the chromo- 
somes. The last figure in the upper row shows a rather rare form of 
association. The arms which are usually situated horizontally are here 
connected both at their ends and at the constriction points. These latter 
chiasmata occur in this case on either side of the equator. The two 
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chromatids from the Iwo adjacent chrooiosomes passing to the same 
pole, are crossed at the interstitial constriction point. It might be 
thought that a real Crossing over could occur at these points, but as 
WiLSON (1925) States in his criticism of Janssen^s cbiasmalype hypo- 
thesis, and as Newton (1927) and Darlington (1929 c) have empha- 
sized it is not necessary to assuine that in siich cases a real break must 
occur. The connection between chromosomes going to the same pole 
may persist through interkinesis, as will be shovvn, and the chromatids 
may then separate unbroken at the second division. 

The upper row of fig. 6 contains quadrivalents appareiitly formed 
of type III chromoso- 
mes. The first four 
quadrivalents of the 
lowcr row are appa- 
rently formed of type 
IV chromosomes and 
the fifth of type V chro- 
mosomes. The possibi 
lity is, however, not ex- 
cluded, that in some of 
these groups the two 
bivalents may be of dif- 
ferent T types, The 
size of the chromoso- 
mes in some of the 
quadrivalents seems in 
fact to indicate this. On 
the other hand, it has 
not been possible to find 
convincing evidence for the existence of sexivalent or higher groups of 
associated T chromosomes only, as would be expected if segmental 
interchange had occurred also between the different T chromosomc* 
types. Unfortunately the compactness of these bivalents, on account 
of their middle knot, makes the interpretation of associations difficull 
when more than four such chromosomes are in close juxtaposition. In 
the statistical counts doubtful cases, where it seems that more than four 
T chromosomes might be associated, have therefore been counted as 
being composed of two independent quadrivalents or one bivalent and 
one quadrivalent T group and so forth. 

This species is, morphologically and in general behaviour, a tetra- 



Fig. 7. Sexivalent rings. — a ~f. Groups of associa- 
ted L and V chromosomes. — g. 7.ig-zag ring of Y 
chromosomes. — h. Hing of associated T and V 
chro mosomes (x 2,400). 
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ploid, the sexivalent groups and otliers with still higher numbers of 
associated chromosomes therefore clearly indicate» that these associa* 
tions cannot be explained to be due to the polyploidy only. In fact they 
are similar to those in other plants with »ring formation» mentioned 
in the beginning of this paper. In the first sexivalent group in fig. 7 
there is one closed circle of four large and two smaller chromosomes. 
The morphological differences therefore also demonstraie the peculiarity 
of these associations. In groups b — e of fig. 7 the long rod-shaped L 



Fig. 8. Octavalent and deciniivaleni rings or chains of associated L and V chro' 
mosomes. — n, c, f, Asymmetrical rings resulting in irregular numerical segrega- 
tion (x 2,400). 


chromosomes are all going to the same pole and only the two V chro- 
mosomes in each case to the other pole. Sexivalents of this configura- 
tion are common and to them is almost wholly due the high amount 
of non-disjunction found in this plant. It cannot be stated with 
absolule certainty whelher the long L chromosomes in these groups 
are all Li chromosomes or not. The possibility Ihat two of them are 
Li and two Ls chromosomes is not excluded. Group g of fig. 7 shows 
one 2 ig- zag group of V chromosomes, and group h shows one where 
both 7' and V chromosomes are included in the zig-zag circle. 

Eight octavalent and one decimivalent group, similarly containing 
L and V chromosöHies joined in chains or circles are shown in fig. 8. 
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In groups c, /, at Ivvo places two 
to the same pole as in sexivalents b- 
irregular numerical segregation of 1 
shown in fig. 8 h apparently inore 
tlian the eight chromosomes figured 
have heen associated in a chain, hut 
it was not possible in this case to 
follow the connections any further. 
The coiled appearance of Auciiba 
ehromosomes can here be seen very 
eloarly especially in many of the long 
L chromosomes. 

Cases where one chromosome is 
coniiected a t the same end lo two 
<lifferent chromosomes, are not rare. 
In fig. 9 all. the groups are from one 
the three quadrivalent grouj)s such as 
first groups are idenlical in form but 


adjacent clironiosomes are going 
e of fig. 7, thus giving rise to an 
[le chromosomes. In the group 



Fig. 9. Four groups from one poilen 
mother-cell. hi tlirce of them are 
multiplc diiasmnta, and in the fourth 
the association of V and T ehromo- 
somes (/ 2,490). 

single pollen mother-cell and in 
sociations can be seen. The two 
lie al slightly different angles to 


the slide surface. They are each compo- 
sed of two L and two V chromosomes. It 
is evident from the shape of the third group 
that the four chromosome ends al the 
middle were earlier all conjugated in such 
a manner that each chromosome end has 
been attached with one of ils chroniatids 
lo one chromosome and with the other lo 



another chromosome. The last group of 
fig. 9 merely shows another example of 
conjugated V and T chromosomes forming 
a sexivalent group. 

In a few rare cases reversal of a seg- 
ment followed by crossing-over, producing 

/ . ” ' . ” Fig. 10. Groups of rare asso- 

pentasomy, is indicated. The connection ciation types. — ct and c. La- 

of the one of the two chromatids to the teral chiasmata. — b. Connec- 
middle of a segment in another chromo- ^ chromosome with 

^ome shown m fig. 10 a is absolutely clear 

and the »lateral chiasma» in group 10 c is also evident. Lastly in 
group 10 & one V chromosome is at one end conneeted by one of its 
chromatids to one of the T chromosomes and at its other end one of 
the chromatids is conneeted to a V and the other to the other T chro- 
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mosome. This indipates that the atiraction in the ends of the horizontal 
segments is different in these two T chromosomes. 



c 


Fig. 11. a and b. Polar views showing the association of chromosomes in rings 
or chains. The characteristic T chromosome groups are clearly noticeabie in both 
plates. — c. Side view with one univalent outside the piate (x 2,400). 

In polar views the grouping of the chromosomes can usually be 
seen quite clearly. In the equatorial piate shown in fig. Ila there are 
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six qiiadrivalent groiips, one chain of six chromosonies, and one bivalenl 
present. Three of Ihe quadrivalenls are eomposed of T chroniosomes, 
and it ean seen that the horizontal segments of these ehroinosomes 
are conjiigated at their ends so that a horizontal cirele is formed. As 
viewed from the top the quadrivalents eomposed of V’’ chroniosomes 
also form circles, us two of Ihe V^^^s al the upper plale lie transversely 
over the Iwo at the lower plate. The other polar view (fig. 11 h) is 
somewhal ohlique. The three T quadrivalents are easily recognisahle 
hy their hig middle knots. In the group at the right the foiir horizontal 
arms form a zig-zag, only Iwo arms heing conjiigated al their ends 

In a polyploid pJanl of Ihis type the formation of odd numhered 
chains and the conseqiienl appearance of iinivalenls woiild occasionally 
be exjiected. Thiis, a trivalenl and a iinivalenl were shown in the pollen 
mother-cell figiired in fig. ,1 b. Olls with iinivalenls are howexer rela- 
tively rare. Aiiother pollen molher-cell with a iinivalenl lying ralher 
far away from Ihe ecpialorial plate can be seen in llie side view hiTC 
figured (fig. II c). 

Tlie almost conslanl formation of interstitial chiasmata in the T 
chroniosomes is appariaitly responsible for their relarded division al 
lale aiiaphase. Al the same lime, the Iwo chromalids in Ihe Ihird seg> 
ment iwhich was horizontal and splil al metaphase and is here, al Ihe 
lale anaphase, nearest Ihe eqiiator) are now widely separated, as can be 
seen in figs. 12 a — d. This behaviour makes the T chroniosomes easily 
recognisahle at this slage. Their associations in quadrivalents is also 
of len still apparent. In these figures Ihe chroniosomes are spaced oul 
a liltle lo make the individual ones more easily recognisahle, hut their 
relative positions are maintained. In the anaphases Ihe number at the 
poles verv oflen reveals that nunierical non-dis jiinclion has occurred, 
as 15 and 17 chroniosomes respeclively can be counted (fig. 12 n, c, d). 
The association of the T chroniosomes can here be studied with 
advantage, as the chromatids inside the third segment are now separated 
and can therefore be followed individually. Inleresting »mulliplc 
chiasmata» are Ihus to be seen in the lefl hand qiiadrivalent in fig. 12 c 
and in the trivalenl T chromosome group in the anaphase side view 
in fig. 12 d. In this trivalenl the two chromalids of each of llu» three 
chromosomes are conjiigated at their ends to Iwo differenl chroniosomes. 

The association between the chromosomes going to the same pole 
as the result of the formation of asymmetrical rings will persist Ihrough 
interkinesis similarly lo that described by Darlington (1928) and 
myself (1929) in polyploid Primus forms. In fig. 18 a we have in the 

i:i 


HcndiiaH XU. 
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Fig. 12. Anapliase side views. — a. The six T bivalents lagging between the poles 
with the chromatids of the third segment separated from each other and with t) 
and 1 1 chromosomes at the poles. - b. Later stage where the T chrompsomes 
ran still be distinguished, segregation 16 -M 6. o. One quadrivalent T chromo- 
some groiip with multiple chiasmata and two retarded T bivalents still strongly 
conjugated, segregation 17 + 15. d. One trivalent 7' chromosome group with mul- 
tiple chiasmata and with widely separated chromatids, segregation 17 + 15 (x 2,400). 







Fig. i;i. a, Interkinesis with 17 and 18 chromosomes in tlie two daughter iiuc- 
lei. A cf)nnection between two chromosomes can be scen in the upper nucleus 
with 17 chromosomes. b, Second division platc witli 17 chromosomes where 
a connection between two chromosomes still persists. — c. Second division meta- 
phase with 16 chromosomes at botli sister plates. — d. Second division metaphase 
with one chromosome left out of the plates. — r, Second division metaphase where 
tlie plates lic at right angles. — f» Young tetrad with chromosomes left out in the 
eytoplasm. — </ — h. Lagging chromosomes dividing between the two sister spindles 

(\ 1,600). 
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two nuclei in the cell at interkinesis 15 and 17 ehromosomes and in the 
latter left hand nucleus near Ihe top two ehromosomes can be seen to 
be still strongly conjugated. Similarly in the second division metaphase 
plate (fig, 13 fe) the two ehromosomes in the lower right hand corner 
are undoubtedly still eonjugated at one point. 

The three additional second division metaphase figures (figs. 13 c — 
13 c) demonstrate the forms of the ehromosomes a t this stage both in 
polar and side views and in fig. 13 d we see 16 and 15 ehromosomes al 
the plales and one chromosome, apparenlly an original univalent, lying 
outside the plates. Irregiilarities of this type give rise to tetrads of the 
appearance figured below (fig. 13/). 

In the two lowest cells al second division anaphase we see a special 
kind of irregularily (figs. 13 (/ and 13/2). Here the original univalent 
has apparenlly started to divide at the first division but has been so 
much delayed Ihat ils halves are allracted to differenl spindles in 
the second division and lie between them in an oblique position. In the 
two plales on the left hand spindle of fig. 13 g the cliromosome number 
could be counted as 16 and 15. Chromosoines lying similarly in an 
oblique position between the second division spindles have been 
described by me (1928) in Ribes succiruhrum also, although there it was 
caused by the delayed division of a bivalent. 

Pollen molher-cells with verv abnormal behaviour have not in- 
frequently been observed lying amongst young teträds. These retarded 
cells almost certainly must be regarded as associated with the forma- 
tion of restitution nuclei after the first division (cf. Rosenberg, 1927). 
(Lells are found in which all the 32 ehromosomes are arranged in one 
plate dividing as shown in fig. 14 a, Instead of giving rise to dyads as 
would be expecled, the chromosoines, 64 in number, are now to be 
found scattered over the cell in a more or less irregular manner 
(fig. 14 fe). Later Ihey group themselves in several nuclei with differenl 
numbers of ehromosomes (fig. 14 c) and one can frequently find hexads, 
oetads and so forth, often with two or three nuclei in one cell. Many 
pollen grains of abnormal size oceur, but really giant grains have not 
been found, which also confirms the assumption thal dyads are not 
formed after these irregular second divisions in which all the chromo- 
somes are arranged in one plate as the result of restitution nucleus 
formation. 

In studying differenl kinds of irregularities or chromosome 
groupings it is necessary to note the frequency with which they oceur 
because only thus can an adequate notion of the importance of such 
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findings be reached, Aucuba 
japonica, although in many re- 
spects very favourable for the 
study of chromosome associa- 
tions in groups, has a relatively 
high number of chromosomes 
and therefore only in cells 
which are very well fixed can 
all the associations between all 
the chromosomes be followed. 
Also, only unciit cells can be 
taken into account in a study 
of phenomena of this kind. 
ExUmsive data can therefore 
not b(‘ expeeted. Smears ha ve 
mostly been used for the data 
presented in the following tables. 
The first of them (Table 1) 
shows the number of univalents, 
bivaleuts, trivalents and such 
groups ill 78 cells. The type 
of the chromosomes in these 
groups is also given as Li, T 
or V; the Lo chromosomes are 
here counted as y's because in 
rings the dislinet ion belween 
these Iwo types cannot always 
be made with sufficient aceu- 
racy. It can be seen Ihat uni- 
valeiits and also all the odd 
numbered groups are rare. 
Another feature is that the ma- 
jority of the T chromosomes are 
lo be found in quadrivalent 
groups, T bi valents being rela- 
tively less common than L or 
y bivalents. In the higher 
groups such as sexivalents, oeta- 
valents and decimivalents Li 
and y chromosomes are chiefly 
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foiind logether. To make comparison possible tlie chromosomes found 
in different combinations are calculated as pairs and Ihe numbers thus 
obtained are to he found in the lower row of Table 1. The difference 
between T and Li chromosomes in tbeir association into groups can for 
instance now be seen still clearer. Of tlie 468 T pairs, 402 are to be 
found in quadrivalents, 55 as free bivalents, and only 1 1 have been 
found in mixed groups, wliereas of the Li chromosomes the majority 
of the 102 pairs are found in mixed groups, only 48 occur as bivalents 


TABLE 2. The frequencij of imivalents, bivalents and midiivalent 
groups calculated as pairs. 




All 

, ' “i 

Number ' 

pairs 

Per cent. 

Without 

' Number 

T pairs 

Per cent. 

Univalents 


1 

0,«K 

1 

0,13 

Bivalents 


239 

19,15 

184 

23,50 

Trivalents 


1\ 

0,4>u 

1\ 

9,06 

Quadrivalents 


722 

57, K5 

318 

49,77 

Quinquevalenls 


2! 

(1,20 

2: 

0,32 

; Sexivalents 


111 

8,80 

96 

12,31 

. Septivalents 


3« 

9,28 

35 

0,45 

Octavalents 


132 

10,58 

124 

15,90 

Nonevalents 


4! 

0 ,afi 

4.1 

0,58 

, Decimivalents 

Pairs connected with 

T chro- 

25 

2,00 

25 

3,21 

1 mosomes 


: 

- 

, (14) 

(1,80) 


Totals 1 

1,248 ' 

109,00 

780 

100, 00 


and only 6 quadrivalents are composed of Lj chromosomes only. In 
Table 2 the number and percentage of pairs involved in the different 
associations given in Table 1 are summarized without regard to tbeir 
chromosome type. The majority of the chromosomes are to be found 
in quadrivalent groups, hut fairly high numbers occur as bivalents, sexi- 
valents or octavalents. Decimivalents, the largest groups observed, are 
more rare. Univalents and odd numbered groups, as mentioned above, 
occur very rarely being each less than one per cent. of the total. The 
two next columns given in Table 2 give the same results, but the T 
chromosomes are omitted which results in a reduction of the quadri- 
valents and a consequent relative increase in all the other groupiiigs 
and especially in the numbers of bivalents, sexivalents and octavalents. 

Finally in Table 3 the frequency of non-disjunction (in the 
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numerical sense) which in the majority of cases depends on the forma- 
tion of asymmetrical rings of the types described, is given. The per- 


TABLE 3. Statistical data of the numerical segregation in 115 pollen 
mother-cells of Aucuba japonica. 


Numerical segregation 

16 + 16 

16 -f- 15 1 

15+17 


i 

First division cells , 

67 

2 

23 

92 

Second division cells ' 

16 1 

3 

1 4 

23 

1 Totals 

83 

5 

1 27 

1 115 


centage of iion-disjunction is thus shown to be very high, ahout 
25 per cent., in Aucuba japonica, Also in this behaviour it thus re- 
seinbles other known plants with ring formation. 

IV. DISCUSSION- 

Only few observations of the cytology of Aucuba japonica have 
earlier beeii published. In their study of the embryology in tliis plant 
Palm and Rutgers (1917) gave an accouiit of tiie chromosome number 
in this plant. In the second division plates of the embryosac mother- 
cells they counted in one case 17 and in another case 18 chromosomes. 
Also in the pollen mother-cells 18 chromosomes were counted in several 
instances, and 3b chromosomes are reporled to have beeii found in the 
root-tips. They therefore assumed that the haploid chromosome num- 
ber of this plant was probably 18. It is, however, interesting to note 
that in one mitosis in the endosperm they »clearly distinguished^ 48 
chromosomes, instead of 54 which would be expected if the haploid 
number were 18. It has been shown in this paper that non-disjunction 
is a frequent occurrence in Aucuba and as the shapes and associations 
of the chromosomes at meiosis are complicated, it is easy to understand 
how the right haploid chromosome number, n= 16, was at that time 
missed. In accordance with many other authors, Palm and Rutgers 
concluded that the highest haploid count made should be considered 
the most probable one. This view is clearly unjustified in the light of 
more recent studies, because irregularities in the numerical segregation 
are apparently much more frequent than was earlier thought. Especially 
in polyploid or polysomic plants and plants with ring formation is 
irregular chromosome distribution common (Longley, 1927, G ATES, 
1928, Meurman, 1929). 
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Recently the reduclion divisions in the pollen mother-eells of 
Aucuba japonicn have been stiidied by Sugiura (1927). The right 
haploid chromosonie number, n=16, is given, hut Sugiura 1‘ails t<> 
recognise the petailiar shapes and associations of the ehroniosomes at 
ineiosis. As the qiiestion of the possible presence of heteroehroinosomes 
in this dioecious plant was specially studied, one would have (»xpected 
that the eharacteristie forms of the meiotic chromosomes would have 
attracted attention. The figures given are rather diagrammatie, bul 
from the polar view in his fig. 30 one ean conclude thal ring formation 
apparently occurs as in the material here described. 

The study of the rool-tips of A. japonica has shown that the somatie 
chromosonie complement, 2n = 32, consists of four morphologically 
identieal sets of eight chromosomes. The plant is clearly a tetraploid 
speeies with the hasic chromosome number eight. Il is very fortunate, 
that the eight chromosomes in these four sets are so differeiil in size 
and in their constrictions, that other polyploid interpretations are riiled 
out. At the same time, il has made it possible to draw definite conclu- 
sions regarding the correlalion between the lyj)e and behavioiir of the 
chromosomes al the reduction division and the type of the somatie 
chromosomes. 

Kvidently Ihc» constrictions in the somatie chromosomes determine 
the allachment points (ef. Newton, 1927). Type I and 11 cliromosomes 
(also called L chromosomes) of Aucuba have two segments of very 
different length, the constriclion point being sub-terminal in these long 
chromosomes. In the pollen mother-cells al the first division chromo- 
somes of these types accordingly have a sub-lerminal atlachment poini 
and the bivalents thus contain two rod or J shaped bodies. In the type 
VI — Vill chromosomes {V chromosomes) again the segments are more 
equal in length and we find in the meiosis a corresponding number of 
V formed chromosomes with approximately equal long arms. Finally 
the type III — V chromosomes {T chromosomes) altogelher Iwelve in 
number, possess two constrictions each. It is qnite evident that as wc 
can find at meiosis just the same number of chromosomes in which 
three parts or segments can be dislinguished, Ihey correspcuui to th(‘ 
somatie chromosomes of the last named types. The single chromo- 
somes of these types can be compared with a V the apex of the v is 
the atlachment point and coincides with one of the somatie constrictions 
and the point where the horizontal arm is connecled with the v coin- 
cides with the other constriclion point. Al this last named point the 
chromatids of the conjugated chromosomes are interlaced in such a 
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manner that the two chromatids inside each horizontal arm belong to 
two different chromosomes as judged from the point of attachment* 
This »interstitial chiasma» seems to be present invariably in these chro- 
mosomes of lype III — V, so that it is evident that in Aiicuba this chiasma 
formation is directly due to the second constriction here present. The 
later behavioiir of these T chromosomes directly depends upon this 
chiasma-formation. The intimate connection thus clearly causes these 
cliromosomes to lag between the poles in the later anaphase, as 
apparently more time or force is needed to separate the interlaced 
chromatids from each other, than is needed when chromosomes connec- 
ied wilh each other only at their ends are transported to the poles. 
The wide separation of the chromatids of the third segment found at 
the late anaphase also evidently results from the described chiasma. 
These chromatids are at the same time elongated and nicely coiled, and 
give a very characteristic appearance to the anaphase side views. 

The most interesting feature in the chromosome behaviour of 
Aiiciiba is undoubtedly* the ring formation at the first division. It has 
been shown that the plant is a tetraploid species so that the formation 
of quadrivalents is here nothing exceptional. The association of chro- 
mosomes in rings or chains of five or more chromosomes, however, 
does not admit of a simple polyploid interpretation. Also, in niany 
cases in these polyvalent groups chromosomes of clearly different types 
can be found associated wilh each other. Although these chromosomes 
lims are morphologically different it seems apparent that the elements 
they contain must be in some parts homologous. In my opinion it is 
mosl probable that all true association between chromosomes at meiosis 
is the result of conjugation at the earlier synaptic stage. (The clumping 
or adhering of chromosomes caused by bad fixation, abnormal tem- 
peralure or other external influences is naturally not lo be mixed with 
the associations here considered). The pairing of chromosomes again, 
so far as reliahle evidence is available, takes place only between homo- 
logous elements and there is no necessity of supposing pairing to be 
possible also between non- homologous elements. When we nevertheless 
find in plants like Oenothera (Cleland, 1922 — 1928, Sheffield, 1927, 
Gates, 1928 and olhers), Rumex acetosella (Kihara, 1927) and many 
Commelinaceae (Belling, 1927, Darlington, 1929 a and b) and in 
Aiicuba, that associations exist between chromosomes which cannot be 
homologous in the same way as those in ordinary plants are, it seems 
logical to suppose that at least the parts of the chromosomes which 
show connections are homologous. In his study of Datura mutants 
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Belling (1927) has sliowii tliat Ihe attraclion of Ihe chromosome eiuls 
can be changed as a resiill of segmental interehange. In Ihe tertiär v 
mutants of Datura the intercliange has occurred between originally non- 
homologous chromosonies, and this finding gives a natural and well 
founded explanation for tlie ring formation in otlier plants also. As 
mentioiied in the introduction, the same explanation of segmental inter- 
change between originally non-homologoiis chromosonies is also used 
by Emebson (1928) and Darlington (1929 a) to account for Ihe ring 
formation in Oenothera. I cannot therefore agree with Kihara (1927) 
in regard io the ring formation in Riimex acctosella when lie says 
(1. c., p. 457): »Die Endverklebung der ('diromosomen ist nieiner Ansicht 
nach kein Kriterium fiir ihre llomologie. In meinem Versuchsmaterial 
konnte sich ja auch das kleine o-(^hroniosom mit dern grossen, wohl 
sicher nicht homologen a-(’Jiromosom verbinden». In this case also the 
association of the morphologically differenl chromosonies can well be 
thought to be depeiident on a previoiis segmental interehange. Belling's 
findings in the tertiary Datum mutants were, however, apparently not 
known to Kihara at tliat tiiiie, so thai he could not take up aiiy position 
with regard to this theory. 

According lo the tlu*ory of segmental interehange, we should ex- 
peet that in diploid plants the niimber and position of the chromosonies 
in the rings would usually be eonstaiit, beeause only two ends with the 
same attraetion would be jiresent. This seems, in faet, to be the 
case in the diploid Oenothera species (ef. Cxkland. 192(>a and b) and 
in the diploid Rlweo discolor (Darlington, 1929 b). In the tetraploid 
plants with ring formation, where the tetraploid eondition has 
apparently originated from a duplicatioii of the diploid chromosome 
complement, the coiiditions should be different. If the diploid ancestor 
of Aucuba contained all the 1(5 chroniosomes conneeted in oiie ring at 
the reduetion division, this could be represented in the following sehenie: 

AB CD EF GH IJ KL MN OP 
BC DE FG HI JK LM NO PA 

The chromosome complement of the tetraploid plant, originated through 
the duplication of the abo ve chromosomes should accordingly be: 

AB BC CD DE EF FG GH HI IJ JK KL LM MN NO OP PA 
AB BC CD DE EF FG GH HI IJ JK KL LM MN NO OP PA 


Every chromosome should thus have one quite identical mate and the 
possibility of forming bivalents is thus given. At the same time at every 
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place in the line there are four similar ends present with the same 
atiraction. This clearly affords the possibility of rings or chains of 
any length being formed. The probability of more chromosomes being 
included in a chain of a eerlain length will, however, be the smaller 
the longer the chain is, depending on the piirely mathematical laws of 
chance. If we now compare Ihis with the actiial resiilts of the statistical 
studies made in regard to the frequency of different association groups 
in Aiicuba and given in Tables 1 and 2, it can be seen that they are in 
accordance with Ihese expectations. There are all the same, some points 
which at firsl can appear to be somewhat contradictory. Thus the 
percentage of quadrivalent and octavalent groups is higher than the 
percenlage of bivalents and sexivalents respectively. This prepon- 
derance of ciiaracteristically letraploid configurations is perhaps due to 
very small i)ortions of chromosomes having been exchanged, a fact that 
is in accordance with the characteristically tetraploid morphology of 
the chromosome complement. This, and probably the mode of con- 
jugation in general, which apparently does not favoiir univalent or 
unsatisfied chromosome affinities, apparently also explains the rarity 
of univalents and odd numbered chains. Finally the fact that T chro- 
mosomes have only rarely been found associated with L ov V chromo- 
somes and that higher T groups have not been found with certainty, 
can also be explained without ereating difficulties for the above theory. 
For iiistance il is not iiecessary to assume that segmental interchange 
had taken place between all the Ih chromosomes in the original diploid. 

The ring formation in olher polyploid y)lanls has not been studied 
enough to allow analysis of the frequency of the different groupings. 
11 can, however, be noled that in Hiimex acetosvUa (Kihara, 1927) the 
small o-chromosome was somelimes associated with the hexavalent ring 
of abc-chroniosomes, sometimes with the tetravalent ab-group and so on. 
Also, Kihara s assumption (I. c., p. 455) that: »es ist sehr wahrschein- 
lich, dass die gegenseitige Lage der (^hromosomen iiberhaupt immer eine 
beslimmte ist», is in accordance with the segmental interchange theory. 

It would be of much interest to know the associations in tetraploid 
gigm forms originated from diploid Oenoihera^ with known ring forma- 
tion. Håkansson (1927) has studied the ring formation in one tetra- 
ploid Oenothera and found there both pairs and rings or chains, but 
the connections coiild not apparently be followed with sufficent 
accuracy to allow any detailed conclusions to be drawn. 

There must be in Aucuba four chromosome ends with the same 
attraetion. One would therefore expect that in some cases all these four, 
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and again somelimes tliree ends woukl be foiitid eonjugated al oiie poinl, 
»Multiple chiasmala» of this kind have indeed })een described in the 
preceding accouiit. The fact, which can be elearly seen, that al such 
points the two cbronialids al Ihe same end of one ebromosome can be 
connecled wilh two differenl chromosomes indicales that the Iwo cbro- 
matids must already be present at Ihe tinie of synizesis. 'J'he pairing 
ebromosome Ihreads are in other words ecpialionally splil (cf. Meurman, 
1929). The same conclusion follows aiso of the oth(*r chiasma types 
described in the foregoing pages. 

Of tlie other jieculiarities regarding the connections between the 
chromosomes in the pollen mother-cells of Aucuha f)erhaps the mosl 
surprising an» the figures where one chromosome is conneeted at its 
end to the side of another chromosome. It is sii])posed tliat such 
»lateral chiasmata» are due to reversal of a segment. The chromosome 
showing lateral attachment in fig. 10 a apparently musl possess the same 
attraetion at this jmint and at one of its ends. It has been shown by 
Belling (1927) that in the secondary mutants of Ddlura the additional 
chromosome has two ends wilh the same attraetion. (kTtain genetical 
results in Drosophila (Morgan, Sturtevant and Bridges. 1927) are 
also explained as the result of an inversion of a section. It is also 
supposed that single crossiiig-over can oceur within an inverted section. 
which then must lead to the formation of a chromosome witli one end 
represented twice. In Dfitura the frec» ends are identical, whereas in 
Aiiciiba the same elements are to be found at Ihe one end and in the 
middle of the same segment. The pentasomy IVas here ajiparently been 
brought about by an inversion of a short part of the chromosome. The 
successive elements in the original chromosome can be illust rated as 

follows: a m ... p .s; the chromosome with an inverted sec- 

lion would then be: p ... m ... a s. By single crossing-over 

between these two chromosomes at the point m. one chroniosoiiK* with 
the same elements at ils one end and al a point in the middle of one 
segment could originate, it would Ihus have the form: a . . . m . . . a 

s. In such a chromosome» a loss of certain genes must have 

oceurred, but owing to the tetraploid condition of Aucuba it need not 
lead to inviable zygotes as in Drosophila (1. c., p. 284). It is interesting 
that similar phenomena of lateral connection have been observed by 
Darlington (1929 b) in tetraploid Tradescantia species also. 

Not infrequently two adjacenl chromosomes in a ring can be found 
going to the same pole. This seems to be a general feature in plants 
with ring formation. It produces in Aucuba an irregular numerical 
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segregation in a high percentage of cells, because frequently at two 
different places in the same rmg two adjacent chromosomes are oriented 
towards the same pole and not to the opposite ones. Non-disjunction 
caused by univalents is much more rare, but pollen mother-cells in the 
second division with one chromosome outside the plates apparently 
are such cases. 

Cells with all the 32 chromosomes in one plate have been found 
lying amongst young tetrads. It is supposed that these cells are the 
result of restitution nucleus formation, but unfortunately interkinesis 
iigures which would prove this assumption have not been observed. 
I might therefore consider it possible that at the second division the 
two spindles have united to form one big spindle containing all chro- 
mosomes; the result would however be the same in either case. The 
chromosomes afterwards split equationally and the 64 chromosomes 
are later found scattered over the cell. They collect themselves into 
several nuclei and do not form dyads with 32 chromosomes in each 
daughter nucleus, as might be expected after such a division. It could 
be assumed that the relation between the chromosome material and the 
cytoplasm accoimts for this behaviour. The Auciiba chromosomes are, 
as can be seen, rather large and the tetraploid condition has perhaps 
also something to do with a regulating mechanism which hinders the 
formation of gametes with the high chromosome content which would 
result from dyad formation. Other irregularities observed and described 
need not be discussed. They are easily understandablc from the figures 
given. 


This Work has l>een carried oul during my stay abroad as an Inter- 
national Education Board Fellow, and I wish to express my heartiest 
thanks to Professor L. W. Sharp, Dr. L, F. Randolph, Dr. C. D. 
Darlington and Dr. C.. L. Huskins for helpful criticism and suggestions 
given during my work. The latter has very kindly assisted in the revi- 
sion of the Fnglish manuscript. 

V. SUMMARY. 

1. The somatic chromosome number of Aucuba japonica is 
2n = 32. There are eight different types of chromosomes, each of 
them being present four times. Type I and II chromosomes (= L chro- 
mosomes) have one sub- terminal constriction; the chromosomes of the 
former type are long, those of the latter are of medium length. Type 
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III — V chromosomes (= T chromosomes) have two constriclions and 
can be distinguished by their different lengths. Type VI — VIII chro- 
mosomes (== V chromosomes) possess again only one constriction, whicli 
is, however, either median (lype VI) or sub-median (type VII and 
VIII). Type VI chromosomes are of medium lenglh, and type VII and 
VIII chromosomes are relatively sliort. 

2. The somalic chromosome complement, as well as Ihe frecpieiii 
association of chromosomes in quadrivalent groups al the first division, 
shows thal the plant is an autotetraploid species. 

The chromosomes in the pollen molher-cells at the first division 
can be distinguished with regard to their types and show close rela- 
tionship in their form lo Ihe j)osition and number of somatic con- 
striclions. 

4. The cliromosomes with Iwo somatic constrictions possess at ihe 
first division metaphase one ^>interstitial chiasma» at one of these con- 
striction points the other heing ihe attachment point. The chromo- 
somes of these types (T chromosomes) therefore resemhie a V and 
the chromatids at the inlerstitial chiasma are interlaced in such a 
manner that the two chromatids in one horizontal arm are from two 
different chromosomes. The opening of these chiasmata causes the 
chromatids in the ihird segment to be widely separated at the later 
anaphase. It also results in a reiarded division and lagging of Ihe 
7’-chr omosomes . 

5. The chromosomes are usually found associated into groups al 
the metaphase and early anapha.se of the first division. Quadrivalent 
rings or chains are most frequent, on accounl of ihe tetraploid nature 
of the plant, hut groups of six, eight or ten conneeted chromosomes are 
also often to be found. A relatively high number of bivalents is also 
formed, whereas univalents and odd numbered chains are more rare. 
In these groups, chromosomes of different types are often associated 
with each other. Statistical data of the frequency and type of these 
different associations in 78 wholc pollen mother-cells are given in 
Tables 1 and 2. 

6. The ring formation which does not depend on the polyploid 
nature is supposed to be due to a previous segmental interchange hetween 
originally non-homologous chromosomes. 

7. The occurrence of »multiple chiasmata» is described and the faet 
thal the two chromatids of one chromosome can be found conjugated at 
one end to two different chromosomes is held lo prove that the chromo- 
some threads are already double in nature at the lime of synizesis. 
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8. The :»lateral chiasmata» observed in a few cases are supposed 
lo be diie to inversion of a chromosome section followed by a single 
(Tossing-over which has produced pentasomy. 

9. The conneclion between chromosomes going to tbe same pole 
is shown to persist in interkinesis and can still be found in tbe second 
division metaphase. 

10. The frequency of numerical non-disjunction is given in 
Table 3. The irregular numerical segregation in this species usually 
depends on tbe formation of asymmetrical rings, in which at two places 
Iwo adjacent chromosomes are oriented towards the same pole. 

11. Pollen mother-cells where all the 32 chromosomes are found 
collected into one second division plate, are explained as the result of 
restitution nucleus formation. All these chromosomes split equationally 
and the 64 chromosomes thus arisen are later found scattered all over 
the cell. They thereafter collect themselves into several nuclei, instead 
of forming dyads. These and other irregularities such as univalents 
left out from the main spindles, and such like, result in the frequenl 
formation of irregular pollen groups and young pollen of abnormal 
size can consequently be found. 
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DRITTE MITTEILUNG OBER EINEN FALL 
VON KOPPELUNG UND FREIER KOMBINA- 
TION BEI ERBSEN 

VON C . HAMMARLUND 
SVALÖF. SCHWEDEN 


E S war eigentlich nicht meine Meinuiig schon jetzt einc neue Mit- 
ieilung iiber meine genelischen Unlersuchungen an Erbsen zu 
veröffentlichen. Da abcr Håkansson, der mein Material zytologisch 
untersucht, schon in diesem Hefte (S. 1 — 10; ich habe einen Sönder- 
abdruck gclesen) die ersten sehr interessanten Resultate in einem Aiif- 
satze: » Chromosomenringe in Pisum und ihre mutmassliche genetische 
Bedeutung» vorlegt, sehe ich mich veranlasst die geneiischen Resultate 
des letzten Sommers mitzuteilen, umso mehr als Håkansson sich leil- 
weise auf diesc Resultate, die ich ihm mitgeteilt habe, stiitzt. 

Eine der wichtigsten Fragen ist, ob die Genc A und Gp beide in 
der K-Linie und in der F-Linie identisch sind. Schon in einer triiheren 
Mitteilung (Hammarlund 1927 — 28) habe ich durch besondere Kreu- 
zuiigen auf indirektem Wege wahrscheinlich gemacht, dass dies so ist. 
Im Sommer 1926 habe ich aber eine grosse Anzahl neuer Kreuzungen 
nach untenstehcndem Schema, worin die Pfeile gegen den Mutterpflan- 
zen gerichtel sind, ausgefiihrt. 

AA Gp Gp (K-Linie) 

^ %■ 

«« 9P gp a»— > aa Gp Gp (F-Linic) 

In jcder solchen »Dreieckkreuzuiig^ wurden stets nur drei Pfian- 
zen, eine von jedcm Biotypus, verwendet. Letzten Sommer wurden 
die Fj-Generationen dicser Kreuzungen ausgesät. Von K- X F-Linie 
wurden insgesamt 2076 Individuen untersucht, die alle violette Bliiten 
und griine Hiilsen hatten, d. h. AA Gp Gp waren. dicser Kreuzungen 
war also in Bezug auf Bluten- und Hulsenfarbe konstant. Dies ist 
demnach ein neuer adequater Beweis dafiir, dass der Grundfaktor fur 
Blutenfarbe A und der Faktor fur grune Hulsenfarbe Gp beide in der 
K-Linie und in der F-Linie identisch sind (vgl. Hammarlund 1927—28). 
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TABELLE 1. der Kreiiziinyen na gp gp X A A Gp Gp (K-Linie). 
(Tahelle 3, 1923, Fo docli AA Gp Gp X aa gp gp). 


! Parz. Nr. 

1 

A (ip 


u Gp 1 

ti (jp 

Siiinme 

1 

1 1923, Tabelle 2 

226 

2 

4 

8.3 

315 

1923, Tabelle 3 

201 

3 

4 

70 

278 

i 394 -28 

18 



20 

68 

395 28 

27 

1 

1 

8 

40 

j 390-28 

20 

— 

— 

8 

28 

397 28 

55 

2 

' 

19 

76 

1 398 28 

55 

- 

1 

13 

69 

t 399 28 

m 

1 

1 

21 

89 

1 4(M)-28 

16 



6 

22 

491-28 

105 


1 

11 

116 

402- 28 

51 


1 

11 

65 

! 403-28 

58 



29 

87 

! 404-28 

66 


.3 

33 

101 

405 -28 

25 



9 

:u 

40fi 28 

82 

1 

1 

.33 

116 

407—28 

21 

— 

— 

8 

SI 

i 408 -28 

11 


— 

1 

15 

409 28 

.39 

1 


20 

60 

i 410-28 

20 

1 

— 

6 

27 

: 411-28 

12 


— 

8 

20 

114—28 

92 

— 

3 

38 

i:i3 

j 415-28 

7 

1 


7 

15 

432-28 

1 



1 

8 

4:i5-28 

7 

- 

— 

4 

11 

436 28 

.38 



8 

46 

4:48-28 

2 



2 

4 

450-28 

.39 

1 

- 

16 

56 

* 457-28 

31 

— 

— 

11 

42 

458 -28 

19 

1 


4 

21 

459 28 

41 

1 

— 

6 

48 

Sunimc 

1493 

15 

2:1 

.547 

2078 

1 Her. 11 . Gam.-Verh. 






61,7:1 :1 ;61,7 ... 

1542,1 rt 19,94 

1 6,4 4- 4,04 

16,4 ± 4 , »4 

.503,1 i- 19,:,:{ 

2078 

»/nW 

— 2,4« 

0..i« 

-:“1,62 

i- 2,2.', 



Eine andere, selir wichlige Frage ist, ob die K-Liiii(* X aa gp gp 
in Fz Koppelung und die F-Linie X aa gp gp in F.> freii* Kombination 
aufweisen. 

Dass in crsteren Fall Koppelung vorlicgt, ist schon dnreb friiber 
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vorgelegte Resultate (Hammarlund 1923, 1927 — 28) sichergestellt. 
Do(*h will ich iinten aiich die Resultate des letzten Sommers mitteilen. 

Schon 1923 hahe ich in F-» eine Spaltiing 427 : 5 : 8 ; 153 erhalten 
(Hammarlund 1923, Tahelle 1 + Tabelle 2). Im Sommer 1928 wurde 
in Fa, mit insgesamt 1514 Individuen, ein(‘ Spaltung 1066 : 10 : 15 : 394 
bekommen oder wenn die Resultate der beiden Jahrc, wie in Tabelle 
1, zusammengestellt werden 1493 : 15 : 23 : 547. 

Wie schon friiher betont, eignet sich eine Fa-Generation zur Be- 
stimmung des Koppelungsgrades nicht so gut wie Ruckkreuzungcn. 
Deshalb habe ich wie friiher so viele Bluten wie möglich zu Riickkreu- 
zungen verwendet, weshalb die Fo-Generationen in vielen Fallen zieni- 
lich klein sind. 

Die Resultate der Riickkreuzungen, die im Sommer 1928 erhalten 
wurden, sind nebst friiher (Hammarlund 1927 — 1928) mitgeteilten in 
Tabelle 2 zusammengestellt. 

Wie aus Tabelle 2 zu ersehen ist, habe ich im Sommer 1928 eint» 


TABKLLE 2. Riickkreitzimgen aa gp gp X [aa gp gp X AA Gp Gp; 

K-Linie), 


Parz. Nr. (1928) 

Å (ip 

'1 IIP 

1 

a (ip 

a (jp 

Summe 

Aiizahl 
ausgesäte 
Sa men 

1 19 

30 

1 

1 

27 

59 

70 

, 29-46 

43 

1 

1 

31 

76 

87 

47-96 

77 

- 

2 

77 

156 

180 

, 97-110 

16 

1 


20 

37 

40 

111 

2 

— 

_ 

4 

6 

7 

112 

— 


— 

1 

1 

3 

! 113-177 

100 

1 


88 

189 

223 

178-209 

49 

, 

1 

48 

98 

114 

! 210 -28!» 

120 

1 

2 

98 

221 

259 

i 322 34fl 

26 

‘ 1 1 

— ^ 

40 

67 

84 

1 Sumiiic (1928) 

! 463 

! ^ ! 

1 j 

7 

434 

910 

1 1067 

j Nach 69: 1:1:69 

(448,5) 

(6,5) ' 

(6,5) 

(448,5) 



1 Tabelle 1 (IIam- 







' MAULUNO 1927 

1 






-28) 

' 869 

1 14 

16 I 

891 

1790 

4081 

Tolalsumme 

1332 

20 

2,3 ! 

132.) 1 

2700 

5148 

Nach 61,7 : 1 : 1 




j 



:61,7 

1328,5 4:25,98 

21,r,±4,B2j21 

,.■> 4: 4,02 {1328,5 4: 25,98, 

1 




4-0.14 

— 0,3S “L (),3:i 

0.14 
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Spaltung 463 : 6 : 7 : 434 orhulten, was einrin (jani(Mcnverhältnisso von 
69 : 1 : 1 : 69 entspricht. Friiher (1927 — 28, Tabelle 1) wartai die eiit- 
sprechenden Zahlon 58 , g 7 : 1 : 1 : 58,07. Eino Summioruiig diT Resiil- 
late aller bisherigen Riickkreuziingen, die in Tabelle 2 zu iinden sind, 
gibt eine Spaltung von 1332 : 20 : 23 : 1325, was (dnen >/(b'ossover % » 
von 1,6207 ergibl. Dies entspricht einein (lametenverhältnisse von 
61,7 : 1 : 1 : 61,7. 

Es ist nicht ineine Absichl hier dcai Koppel iingsgrad nälier zu 


TABELLE 3. Fo der Kreiizungen AA Gp Gp ( F-Linie) na gp gp 
(Sommer U)2S) und aa gp gp X AA Gp Gp {F-Linie). 
Hammarlund 1923, Tab. 1 und 1927 — 28, Tab. 3. 


Parx. Nr. (1928) 

A (ip 

3 gp 

a <ip 

« UP 

Sunime 1 

412-28 

108 

29 

25 

2 

164 

; 416-28 

t 

12 

10 

3 

29 j 

417 28 

13 

3 

6 

2 

24 

418—28 

85 

33 

39 

18 

175 

419 28 

m 

62 

34 

18 

223 

420 28 

23 

15 

6 

2 

46 1 

421 28 

67 

15 

25 

12 

149 

! Sumiiie (192K) 

409 

199 

115 

57 

810 

Nach 9:3: 3 : 1 

(45r),.:0 

(151,87) 


(50,«3) 


1 Tabelle 1 (Ham- 

XIAHLIINI) 1923) 

194 

(>0 

58 

20 

332 

' Tabelle 2 (Ham- 
1 MARl.UNl) 1927 

1 28) 

4243 

1427 

1354 

149 

7483 

Totalsumme 

4846 

1686 

1557 

526 

8615 

Ber. n. 9 : 3 : 3 : 1 '4845,94 i 46, 04 1615vti -jt- 36,2a 161 

5,ai 36,23 5 38,44 Ar 22,47 




-! 0,ooi 

• 1.9:> 

- - l.«i 

O. är» 



diskutieren sonderii nur zu unferstreichen, dass es keineni Zweifel 
unlerliegen kann, (iass bier eine Koppelimg mit einem Gameteiwerliält- 
nisse von etwa 61, i : 1 : 1 : 6Fi vorliegt. Auch habe ich in der Literatur 
keine entgegengesetzle Annahine geselien. 

Dagegcn hat man in der Literatur mebrnials angenoninuML dass 
die F-Linie mit den Doppelrezessiven gekreuzt nicht freie Kombination 
sondern eine lose Koppelung ergeben soll. Selbst liabe ich ja stets die 
b"“Linie als eine frei koinbinierende Linie bezeicbnet. Was sagen denn 
in dieser Hinsicht die erhaltenen Spaltungszablen? Die bis jetzt erhab 
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tenen Spalliingszahlen von Fo-Generationen sind in Tabelle 3 zusam- 
mengestellt. Hier ist zu bemerken, dass die friiher publizierten Resiil* 
tate (Hammarlund 1923, Tabelle 1; 1927 — 28, Tabelle 2) Fa von aa 
9P 9P X AA Gp Gp (F-Linie) sind, wogegen die Resultate des lelzten 
Sommers Fo von AA Gp Gp (F-Linie) X aa gp gp sind (vergl. das Kreu- 
zutigsschema pag. 210). 

Die Fa-Spaltiing von 8615 Individiien gibt also die Wertc 4846 
(D/m = + 0,m)i) : 1686 (D/m = + 1,95) : 1557 (D/m = — 1 , 62 ) : 526 
(D/m = — 0 , 55 ), was keine Spur von Koppelung andeulet. Wird der 
Korrelationskoeffizient aus den erhaltenen Zahlen bestimmt, bekommt 
man r = — 0,oor>5 + 0,oii, also keine nachweisbare Korrelation. Aus- 
serdem deiitet das Vorzeichen eher auf Repulsion als aiif Koppelung hin. 

Audi hier gilt aber, dass Riickkreuzungen bedeutend grösseren 
Wert haben, wenn man die Fragc Koppelung oder freie Kombination 
beaiitworten will. Deshalb habe ich im Sommer 1927 eine Anzahl sol- 
cher ausgefiihrt, die ich letzten Sommer ausgesät habe. Die Keimung 
ivar sehr gut, sodass 356 ausgesäte Samen 344 vollentwickelte Pflanzen 
lieferien. Die ResuHate sind in Tabelle 4 zusammengestellt. 

TABELLE 4. Riickkreuzungen aa gp gp X (AA Gp Gp, 

F-Linie X aa gp gp). 


I Aiizali) I 


l»arz. N 

r. (li)2«) 

A Gp 

gp 

a Gp 

a ffp 

Suinmc 1 

1 

1 

ausgesäte { 
Samcii i 

2^)- 

- 30() 

21 

20 

21 i 

40 

102 i 

102 

307- 

-321 

15 



26 

91 

94 

350 

393 

44 

■i 


25 

151 

160 

Nnch 1 : 

Sumnie 

1:1:1 ... 

i 80 i 

t 86 ± 8,0.1 

0.75 

j 89 

1 86 ± 8,03 

' 4-0,:i7 

; 84 1 

! 86 ± 8,0.1 ' 

0 . 2.1 

91 

86 ih 8,0.1 

- L- 0.IJ2 

.344 

356 

1 


Die erhaltenen Spaltungszahlen 80 (D/m = — 0 , 75 ) : 89 (D/m = 
+ 0 , 37 ) : 84 (D/m = — 0 , 25 ) : 91 (D/m = + 0 , 62 ) sind sehr gut, indem 
die Werte fiir D/m niemals 1 erreichen. Von den Resultaten dieser 
Ruckkreuzungen wird also wie von der Fg-Generation keine Koppelung 
nachgewiesen, weil der Crossover *'/o 50,o3 beträgt. 

Man hat also gestiitzt auf alle bisher vorliegenden Daten keinen 
Grund zur Annahme, dass in der F-Linie eine »lose Koppelung» zwischen 
A und Gp vorhanden sei. Audi hat bisher niemand eine solche An- 
nahme durdi Spaltungszahlen zu verifiziereii vcrsucht. Dies geschah 
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nur ganz spekulativ um die Resiillate mil den (iesetzen der (diroinoso- 
mentheorie in Einkiang zii bringen. Meiner Meinung naeh muss ab(‘r 
auch die schönste Theorie den Talsaehen, die die Natur liervorbringt, 
weichcn. Deshalb kann ich bis jelzt auf Grund der erlialtencn Hesul- 
tate meine friiber ausgesprochene Meinung nicht ändern, sondern 
muss aimehmen, dass in (ter F-Linie die (iene A iiiid Gp von einander 
vollkommen frei sind. 

Wie soll man nun die erhalteneii Uesultaie deulen? Håkansson 
hat (diescs Heft, S. 2) die friiber vorgesehlagenen »Mögliehkeilen» 
kurz zusammengeslellt, worauf hier verwiesen sei. Ich will nur die 
Aufmerksamkeit darauf lenken, dass Håkansson mich elwas missver- 
standeii hat. Er sagt (I. c.): »Hammarlund selbst ist der Meinung, 
dass es, wenn man sicti der Chromosomentlieorie ohne Vorhehalt an- 
schliesst, notwendig ist das V^orhaiidensein eines bcsonderen (iens, K, 
zu poslulieren, das die Koppeluiig der fragliclien Genen J)eeinflusst'>. 
Ich habe gesagt: »Eine solche Voraussetzung» u. s. w. (Hammarlund 
1927 — 28, pag. 325, Keihe 12 von unten), was sicli auf die Auffassiing 
Herzberg-Fränkels (1925) bezieht, dass man eine lose Koppelung 
annehnieii muss, wo ich freie Koml)ination voraiisgesetzt habe, nicht 
aber auf das Vorliandensein des Faktors /v, der keine Stiitze in der 
(3iromosomentheorie braucht. 

Zu den friiher erschienenen Erklärungsmöglichkeilen koininl durch 
die h(K!hinteressanlen Entdeckungen Håkanssons (I. c.) von (ihromo- 
somenringen eine neue. Ich will nicht nä her aul seine Erklärimgs- 
versuche eingehen, dazu ist, wie er selbst meint, das Material noch zu 
klein. Nur in eiiiem Punkte muss ich schon jetzt eine enlgegengesetzte 
Meinung aussprechen, nämlich wenn er sagt (S. 9): »Die Annahme der 
(3iromosonienkoppelung hat eine viel grössere Wahrscheiiilichkeit als 
die, dass ein Gen, selbst mil A und Gp sehr stark gekopj)ell, Koppelung 
hervorruft». Meiner Meinung nach gibt es fur die Entstehung von 
Chromosomenringen zwei Möglichkeiten; entweder eine zulallige oder 
eine gesetzmässige. Hängt die Ringbildung, wie Håkansson will, mit 
der Koppelung zusamnien, kann nur eine gesetzmässige Entstehung in 
Frage kommen, denn sonst wäre es ja unmöglich die K- und F-Linien 
zu unterscheiden. Nun habe ich aber oben gezeigt, dass mit Hinsicht 
auf Koppelung und freie Kombination ein genetischer Unterschied vor- 
liegt. Es niuss daher eine genelische Ursache der Entstehung der 
Ringe gesucht werden. Wenn angenommen wird, dass ein Gen K die 
Koppelung auslöst oder verhindert, ist aber die Möglichkeit vorhandtm, 
dass K auch einen pleiotropen Effekt hat, der als Ringbildung der Chro- 
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mosomen sichtbor wird. Ist diese Annahme richtig, hat also Håkans- 
son das grosse Gluck gehabt in meiner Fa-Generalion von K- X F-Linie, 
von der er nur zwei Pfianzen fixiert hat, eine Pflanze 439/3 mit Chro- 
mosomenringen (d. h. mit dem Gen K) und eine Pflanze 439/2 ohne 
(^hromosomenringen (d. h. ohne Gen Ä) anzutreffen. Er hat also, wenn 
der Zusammenhang der Chromosomenringbildung mit der K-Linie bei 
fortgesetzter Untersuchungen bestätigt wird, schon in F. nachgewiesen, 
dass eine Spaltung in Bezug aiif das Gen K wirklich stattgefunden hat, 
wie ich es fruher (Hammarlund 1927 — 28) angenommen habe. Selbst 
kann ich aber erst wenn die iin letzten Sommer ausgefuhrten Kreu- 
zungen aa gp gp X (Fg-Pflanzen von K- X F-Linie) als Fs aiisgesät 
werden (Sommer 1930) gleiche Resultate erreichen. Die geplanten 
Parallelversuche, zytologisch von Håkansson und genetisch von mir, 
durften aber aller Wahrscheinlichkeil nach die wahre Antwort geben 
können. 

Håkansson versiicht also auf Grund seiner EiitdcH*kung der Chro- 
mosomenringe bei Pisum das alte Gebäude der (.hromosomentheorie 
diirch eine neue Strebe gegen Umsturz zu schiitzen. Selbsl bin ich der 
Ansicht, dass die bis jetzl erhaltenen Resultate nicht in Einklang mit 
der Chromosomentheorie zu bringen sind. Sehon friiher (1927 — 28) 
habe ich angedeutet, dass es vielleicht einfaeher wäre eine auf ehe- 
inische Gesetze gegrundete Erkläruiig zu geben. Später will ich diese 
(iedanken etwas deutlicher in einer besonderen Abhandlung aus- 
gestalten. 
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THE RECESSrVE MUTANT ENGRAILED IN 
DROSOPHILA MELANOGASTER 

HY HEJDAR EKER 
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ORIGIN AND DESCRIPTION OF ENGRAILED. 

N OV. 7, 192(> soveii inales and eiglit feniales, which had a longilu- 
dinal chdl aloiig Ihe middle of Ihe scutellum and irregiilar vena- 
lion of the wings, were fontid by K. Evang in th(‘ vesiculatod slock. 
In Ihc vc.^iculalcd slock (ils, I chroinosomc reccssivc. at Ib, o, K. Evang 
1925), ns malcs were crossed lo m females, and Ibe slock had for 
several generations l)red true for tliis characler. Tlnis, it was mosl 
likely Itial llie characler change was due to a new iniitalion tliat had 
occiirred in Ihe vesiculated slock. 

The olher fJies presenl, 90 in aJl, were exaniined, hut none of th(»in 
exhihited Ihe exceplional scntellar or wing alternations inentioned. 

The exceplional flies were inhred and a slock was ohtained in 
wliich all Ihe flies showed Ihe new mulanl characler, designaled as 
engrailed sciitelhun (en). Laler a piire engrailed slock, free from us, 
was secured hy oulcrossing and seleclion. 

Preliminary tests carried oiit hy Evang indicaled thal Ihe new 
gene was prohahly recessive and aulosomal, and the mutant was liirned 
over lo Ihe aiilhor for furlher investigation. The autlior acknowledges 
his indehtedness lo Mr. K. Evang for Ihis kindness and to Professor 
O. L. Mohk for his help in Ihe course of the work. 

In the engrailed flies a longiludinal cleft exlends from the hind 
horder of the scutellum in proximal direclion. In many cases Ihis 
cleft, which is very pronounced, divides the scutellum more or less 
completely in Iwo symnietrical halves. But not infrecjuenlly Ihe 
change is restricted to a small median notch al the hind horder of the 
scutellum, Ihus giving this hind horder an »engrailed» appearence 
(fig. 1). Il may very rarely happen that engrailed flies fail lo manifest 
the scutellar aiteration inentioned. The scntellar hristles are normal 
hoth in shape and location. 

The wings of the engrailed flies show typical and ahsolutely con- 
slant character changes. They are larger and hroader than Ihose of 
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wild type flies. They are rather ihin-textured, especially along the 
posterior margin, which is frequently slightly crumpled. The end of 
ihe wing is broad and bluntly rounded, not pointed as in the wiid fly. 

A very striking feature is the aiteration of the veins. In the fourth 
and fiflh longitudinal vein that section which is distal to the posterior 
crossvein is lacking, either entirely or for shorter or longer distances. 
In their morc proximal part the same veins are branched or bifurcated 



Fif». 1. Kngrailed male. 


in a rather confused way. Sometimes the branches take the form of 
extra veins that reach the wing margin, in other cases the change 
has more the character of irregular duplications and fusions for 
shorter or longer distances. The crossveins, especially the posterior 
one, are frequently changed in an analogous way, the result being that 
a rather tangled mesh-work of extra veins occupies this part of the 
wing. Short sections of extra veins are also frequently present, in most 
cases connecled to the posterior wing margin. These irregularities of 
the venation are rarely symmetrical and they vary in degree in diffe- 
rent individuals, but some are always present. The constancy and 
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the striking cha rader of Ihe wing aiterations described make the dassi 
fication of eiigrailed flies certain and rapid. 


THE LOCATION OF THE ENGRAILED GENE. 

An experiment was earried out in order to determine the linkage 
group lo wliieh the engrailed gene belonged. Males heterozygons for 
the dominant genes Star fS) in the second chromosome (at 2,o^ and 
Didiaete {!)) in tlie third chromosome (at 40,4) (Morgan, Bridges, 
Sturtevant, 1920) were crossed to engrailed females. Nonc of the 
Fl offspring obtained in this niating exhibited the engrailed character, 
which fact confirmed the previons results of K. Evang. 

Fl S I) males from this cross were backcrossed to en females. 
The following classes were obtained: en 87, S D 73, S 56, en I) 55. 

Since none of the Siar flies were at the same time engrailed, it 
must l)e concliided Ihal en niost probably belongs to the ll-chromosome 
group. 

'J\vu backcross experiments were now earried out in order to in- 
vestigate the linkage relations of en to dominant Il-chromosome genes. 
In one experiment Lobe' males were erossed to en females and Fi 
Lobe^ females l)aekerossed singly to en males. In the olher females 
helerozygous for Gull and Lobe” were mated to en mah^s and F, Lobe“ 
Gull females baekerossed to en males. Lobe“ (U) has ils loéus at about 
72, while Gull (G) is loeated at about 12 (Mohr 1927). The result of 
these tests are presented in Tables 1 and 2. 

l^ABLE 1. F,. engrailed 99 X Lobe^ cfcT- F- G., 1\ Lohe^^ 9 

X engrailed cTcf. 


Pedij^ree luimher 

en 


Cfl 


5 

126 

144 

11 

20 

() 

i 121 

117 

15 

12 

Total 

247 

261 

26 

32 


In the first of these tests (Table 1) we get 58 reeombinations for 
en and L“ in a total of 566 flies, or a recombination per cent of 10,2 
for the two genes involved. In the second experiment unfavourable 
cultiire conditions caused a low viabilily, especially of the Gull classes. 
Only the non-Gull flies are aecordingly used for the caleulation of the 



220 REIDAR EKER 


TABLE 2. Pj, GuU Lobe^ 99 X engrailed cScS* B. C., F, GuU Lobe^ 9 

X engrailed cfcf* 




0 



1 


2 

1 

.2 : 

Pedigree niimher 

j 






1 

1 

( 



G 

en 

G cn 

\ 

G 

cn /.» 

1 G en L 



55 

! 54 

66 

12 

i 

35 i 

4 

3 

0 

6 


58 

i 21 

'M\ 

11 

24 ' 

2 

3 

0 

5 



1 

29 

7 

13 ; 

1 

3 

1 

1 


62 

I 26 

27 

12 

20 

3 

4 

0 

6 * 


65 

22 

26 

9 

9 

1 

5 

1 1 

1 


66 

24 

33 

7 

6 

3 

2 

; 1 

1 j 


Total 

' 181 

211 1 

58 

107 1 

14 

20 

1 3 

14 

G en 

and en 

distance. 

In a 

total 

of 352 

non- 

G indiv 

iduals 

121, or 

34,4 ; 

^ , are recombinations for 

G and en, and 34, 

or 9,7 

%, are 

recom- 


)>inations for en and L\ 

The result so far obtained is, thal of 918 flies 92, or 10 %, are 
recombinations for en and L*, indicating Ihal en is located al about 
len units from Lobe and to the lefl of Ihis locus. 

As a nexl slep a baekcross experiment involving the Il-chromosome 
recessive purple (pr, 54,5) was now carried out. A double recessive pr en 
stock was made up in the ordinary way (see Bridges and Morgan 
1919), and pr cn females mated to + males. Fi wildtype daiigthers 
were backcrossed singly to pr en males, with the result jiresenled in 
Table 3. 

TABLE 3. Pj, purple engrailed 99 X wild type B. C., 

Fi wild type 9 X purple engrailed cTcT- 


1 Pedigree number 

1 

! pr en 

j 

.. 1 

+ 

1 

en 

1 

110 

61 

1 

71 

1 

1 *'* 

3 

1 111 

62 

56 ; 

1 

a ! 

1 112 

69 

69 

i 7 

1 

1 113 

51 

61 i 

1 2 

6 , 

I 114 

91 

84 1 

i 4 

10 1 

j 115 

79 

73 1 

1 7 

9 1 

' 116 

61 

93 ' 

! 6 

5 1 

Total 

474 

507 

' 41 

39 


In a total of 1061 flies 80 flies were recombinations for pr and en, 
which corresponds to a recombination per cent of 7,5 for the two genes 
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involved, indicating thal en is located holwpeii pr and L. ahoul 7,.) uiiils 
to the right of pr. 

In order to obtain additional data on the location of en in relation 
to pr and L, pr en feinales were mated to nuiles, and F, L" females 
backcrossed lo pr en inales. Seven sueh backeross eultures were ra ised 
(Table 4). 

TABLE 4. Fj, piirple engrniled VV X Lobe' B. (l.. Lohe^ V 

X purple engrailed cfcf* 


Pedigrce niimber 

pr en 


pr L - 

en 

‘ pr en L 

-1- 


en 1. - 

132 

72 

84 

5 

5 

8 

7 

0 

0 

13.3 

40 

66 

6 

6 

, 7 

7 

0 

0 

131 

0(i 

73 

i 6 

5 

13 

10 


0 

135 

87 

92 

6 

4 

7 

5 


0 

130 

80 

72 

12 

10 

9 

12 

i 

i) 

137 

39 

47 

3 

5 

2 

10 

1 

0 

138 

78 

71 

4 

3 

6 

6 

9 

0 

'fot ill 

501 

505 

42 

38 

52 

57 

1 

0 


As ealciilated from tlie dala of the experiment Table 4 (81 and 110 
reeombinalions in 1190 flies) llie pr en distanee is 0,s, the en L 
distance 9,2. 

Thiis, for the loeation ()f en in relation lo pr and F we have in all 
the following data: In a total of 2257 flies 101 are reeombinations for 
pr and en (Tables 5, 4), and in a total of 2114 flies 202 are recornbi- 
nations for en and L" (Tables 1, 2, 4). This eorresponds to 7,i and 
9,(» % of crossing-over respectively. The pr L distanee is accordiugly 
10,7, a value which is in satisfactory conformity with the map value 
( 17 , 5 ). Sinee the pr en and the en L values obtained are based on a 
practically equal amount of data they are of the same weight. Thus, 
the locus of en as derived from the experiments presented in this pajier, 
is around 02,», or probahly about midway between einnabar (57, r>) and 
vestigial (07, 0 ). In this seclion two genes, viz. safranin and pink-wiiig 
have been provisionally located, at + 60 and + 64 respectively. Stocks 
of these mutants were not kept in the laboratory and tests for the relative 
location of en and these neighbouring genes have not been carried out. 

The engrailed flies are of good viability and fertility. They can he 
separated casily and accurately from the wild flies. Engrailed should 
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accordingly be a useful mutation for general work. A certain restric- 
tion of its genera] usefulness is found in the fact that the scutellar 
aiteration is not absolutely constant in its manifestation, and the wing 
character, which is constant, may interfere to a certain extent with 
some other autosomal mutant wing characters. 
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ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 

II. DIE VERERBUNG DER REZESSIV GELBEN 
KOTYLEDONENFARBE SOWIE EINIGE 
NEBENRESULTATE 

VON HHNST XILSSON 

HÄLSINGBORG. SCHWKDEN 


EINLEITUNG. 

A ls ich im Jahre 1925 hei der A. -B. L. Dakhnfkldt in Hälsingborg 
L mil Kreuznngsziiehlung von Erhsen begann, wurde als Aiisgangs 
material auch eine Serie im praktischen Anban weniger bekannter 
Varielälen. dariinter die Sorle Goldkönig von Haage nnd Schmidt, 
Erfiirt, eingekaufl. Da diese Sorle ihr besonderes Interesse hatte, weil 
White (191b) ausgehend von Kreuzungen zwischen dieser iind mehre- 
ren anderen sein Allelenpaar G — g (griine — rezessiv gelbe Kolyledo- 
nen) aufgestellt hal, wurde eine Serie Kreuzungen zwischen Cioldkönig 
und Varietäten mit gelben und griinen sowie runden und runzligcn 
Samen ausgefuhrt. Im Jahre 1920 wurde eine neue Serie soldier 
Kreuzungen ausgeiuhrl. Im Winler 1927 — 1928, als di^' FirKolyledoncn 
nadi den Kreuzungen von 1925 klassifizierl werden sollten, hatte ich 
indessen soviel mil der Rearbeitiing einer grossen Anzahl praktischer 
Erbsenkreuzungen zu lun, dass idi das Material des weiteren liegen 
lassen mussle. Dieses wurde dann durch Mäuse so zcrstört, dass es 
nidit die Muhe lohnte dasselbe zu bearl)eiten, weshall) von den 
Kreuzungen des Jahres 1925 nur die Ergebnisse bis einschl. F. vor- 
liegen. Fo der 1920 ausgefuhrten Kreuzungen wurde indessen irn Win- 
ter 1928 — 29 bearbeitet, so dass nun die Unlersuchung im ganzen 
18480 Samen umtassl. 

In dieseni Zusammenhang will idi Direktor Lhr. Ki-och, Hälsing- 
borg, fiir das Interesse und Verständnis das er meinen theorelisdien 
Untersuchungen des Zuchtungsmaterials entgegengebrachl hat, und 
ohne dem es mir unmöglich gewesen wäre diese auszufiihren, meinen 
Dank aussprechen. 

White (1910) hat die Kotyledonenfarbe von (ioldkönig als gelb 
beschrieben und dieselbe im Verhältnis zur griinen Kotyledonenfarbe 
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als rezessiv gefunden. Die Kotyledonenfarbe der von mir eingekauften 
Sortenprobe konnte indessen nach meiiier Farbenaiiffassung schwerlich 
als gelb bezeichnet werden sondern eher als blassgrun. In der Probe 
kamen aueh Samen ohne Spuren von Grun vor, da solche aber auch 
in gewöhnlichen griinsamigen Markerbsenpartien vorkommen, konnte 
dies kein Erslaunen erwecken. Es war hauptsächlich dieser Unter- 
schied in der Aiiffassung der Samenfarbe Goldkönigs, der mein In- 
leresse fiir die Erblichkeiisverhältnisse dieser Sorte erweckte. 

I. KURZE LITERATURÖBERSICHT. 

Eine kurze Zusammenfassiing der bisher aiisgefuhrien Unter- 
suchiingeii iiber die (ieneljk der »rezessiv gelben» Samenfarbe mag an 
dieser Slelle in der banleitung ihren Platz finden, wenn auch die 
Ergebnisse weiter imten eingehender besprochen werden sollen. 

Die von White in seiner ersten Arbeit in dieser Hinsicht erhal- 
lenen Resiiltale können am kiirzcsten in folgendem Schema zusammen- 
gefasst w^erden. 

(levvöhnlich gelh v." — ^ g<?ib : 1 griin 

(iriiii gelh : 3 griin 

(joldkönig — - i gelh : 3 griin 

White stelll ausser I — i cin neues Allelenpaar auf um diese 
Spallungen zu erklären, nämlich G — g, enlsprechend griiner — blass- 
gelber Kotyledonenfarbe und ausserdem ein Gen fiir gelbe Kolyledonen- 
farbe, Y, dessen rezessives Gegenstiick imbekannl isl. Die im Schema 
aufgenommenen Biolypen werden bezeichnet: gewöhnlich gelb, YYGGII 
— griin, YYGGii — Goldkönig, YYggii , — (Im weiteren wird Johannsens 
Terminiis »Gen» anstati »Faktor» als kiirzere Bezeichniing verwrendet, 
die ohne Möglichkeit zu Irrtumern ohne Adjektiv beniitzt werden kann. 
Dabei wurd iiatiirlich nicht daran gedacht, dass das Wort Gen einen 
dem Umfange nach kleineren Begriff deckt als der in der genetischen 
Lileratur mit dem Ausdruck Faktor meistens bezeichnete.) 

In eiiier folgenden Arbeit (White 1917 a) wurde diese Auffassung 
ohne Veränderungen wiedergegeben. Hier w^ird ausserdem ein Alielen- 
paar fiir die Goldkönig (und Gold von Blöcksberg) charakterisierende 
gelbe Blaltfarbe contra normaler griingelbgriiner Blattfarbe mit der 
Bezeichnung O — o auf genommen. Als Grund fiir die phänotypische 
Differenz griine und gelbe-gelbliche Hiilse werden die Allelen Gp — gp 
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aufgestellt. — (Welche Sorten zii den Kreiizungen verwendel worden 
sind, wird nuht angegeben. Da aber die einzigen gelbhiilsigen bzw. 
gelbblättrigen Sorlen, die bei der Beschreilmng der in Rede slehenden 
Eigenscliaften erwähnl werden, (loldkönig nnd Gold von Bl(Kks})erg 
sind, scbeinen O — o und Gp — gp den Unterscheid zwischen diesen 
Sorlen nnd normal griinen anzugeben.) — In der ziinäcbst darauf fol- 
genden Arbeil (1917 b) gibt indessen WuiTE (ioldkönig ausdrucklich 
als ooGpGp an, weshalb di(» schliesslichen Formeln 1‘iir die oben ge- 
nannten Biolypen folgende sein sollien: gewöhnlieh gelb, YYGGIIOO 
— griin, YYGGiiOO — (ioldkönig, YYggiioo. 

Pellew nnd Sverorup (1925) erwähnen einen Biolypns, der lanl 
Beschreilmng in bezng anl‘ Kotyledonen-, Blatt- nnd lliilsenfarbe voll- 
sländig mit Goldkönig nbereinstiminen soll. Dieser Biolypns ist in den 
Naebkommen naeh eiiier ans Duke ol* Albany ansgevviihlten Prianzi* 
mil reduzierten Stipeln simnlan anfgelreten. Die Herstammnng isl. 
hbersichtlieh angegeben, die folgende: Duke of Albany — l Pflanzc* mit 
reduzierten Slipeln aber im iibrigen normal — 29 Pflanzen mit redu- 
zierleii Slipeln, ansonslen normale : 1 Pflanze mit rednzierlen Slipeln 
nnd gelblichen Blällern und Hulsen sowie »pale yellow eotyledonsv. 
Die Naelikonimen naeh dies(*r lelzlgenannleii Pflanzt^ erwiesen sieh im 
weileren konstant. 

Bei der Bearbeilung ^oll Kreuznngeii zwisehen dieser Linie nnd 
anderen Pisnm-Bloiypen fanden Pellew nnd Sverdrup, dass die blass- 
gelbe Kolyl(*donenfarbe gegeniiber griiner rezessiv ist. Die Verfasser 
neigen am ehesten zur Annahme des Vorkommens folgender trimorpher 
Allelenserie, und dass dominant gelbe Kotyledonenfarbe niehl mit 
gelber lliilsenfarbe kombiniert werden kann. 

a) »Tnie dominant yellow cotyledons assoeiated with green ])ods; 

b) green cotyledons also assoeiated with green pods; 

e) pale cotyledons assoeiated with yellow pods». 

Die Erklärung von Pellew und Sverdrup kann deinnaeh in fol- 
gtmdem Schema znsammengefasst werden. 

a) Gelbe Kotyledonen, griine Iliilsen 5 a : 1 b 

b) Griine Kotyledonen, griine Hulsen 

c) Blassgelbe Kotyledonen, gelbe 

Hiilsen 

Seitdem die in vorliegender Arbeit veröffentliehten 1'ntersnchungen 
im Jahre 1925 begonnen worden waren, baben Neff nnd White (1927) 


5 a : 1 
5 b : 1 e 
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und SvERDRUP (1927) die Ergebnisse neuer Forschungen iiber die 
rezessiv gelhe Kotyledonenfarbe publiziert, die letztere mit Schluss- 
sätzen, die die oben referierte Auffassung von Pellew und Sverdrup 
wesentlich verändern. 

Sverdrup (1927) fand, dass Pflanzen mit gelben Hiilsen auch aus 
zweifellosen //-Samen entstehen konnten, weshalb wir es offenbar 
nicht, was Pellew und Sverdrup (1923) friiher glaubten, mit Tri- 
allelie zu tun haben. Bei Kreuzung zwischen b) und c) in oben- 
slehendem Schema wurde die Fa-Spaltung deutlich 3 grune : 1 blass- 
gelbe und nach der Kreuzung a) X c) gelbe : griine : blassgelbe, aber 
mit einem so grossen Defizit fiir grune, dass das Verhältnis weder als 
9:3:4 noch als 12 : 3 : 1 gedeutet werden konnte. Blassgelbe Fo- 
Samen nach b) X c) und a) X c) gaben beide gelb- und griinhulsige 
F 2 -Pflaiizen, was aul* spezielle Genen fiir blassgelbe Kotyledonen und 
gelbe Hiilsen deutet. Die blassgelben Samen, die Pflanzen mit griinen 
Hiilsen gegeben haben, könnten, hebt Sverdrup hervor, indessen auch 
grune nach gelb modifizierte Samen sein oder, da sie nach a) X c) 
vorkominen, fehlerhaft klassifizierte //-Samen darstellen. Ausserdem 
wird als nicht unwahrscheinlich angegeben, dass blassgelbe Kotyledo- 
nen eine friihere Manifestation des Gens sein könnten, das gelbe Hiilsen 
und Blätter verursacht, eine Möglichkeit die auch Pellew und 
Sverdrup (1923) erwähnt haben. 

Im Jahre 1927 veröffentlichten Neff und White die Ergebnisse 
einer Serie von Kreuzungen hinsichtlich verschiedener (^hlorophyll- 
defekte von Pisum, in denen auch Goldkönig teilnahm. In dieser Ab- 
handlung wird die Kotyledonenfarbe nicht beriihrt, sondern nur die 
Blatt-, Slamm- und Hiilsenfarbe, aber die Resultale haben in diesem 
Zusammenhaiig doch so grosses Interesse, dass es notwendig erscheint 
sie hier kurz zu slreifen. 

Die Varietälen, die von Neff und White besonders eingehend 
behandelt wurden, sind: 

(ioldkönig (der ('hlorophylldefekt wird »lemon» genannt). 

Gold von Blöcksberg ( » » » »gold» » ), 

Wachs Schwert ( » » » »canary» » ). 

In bezug auf die Farbe isl die Reaktionsnorm dieser Varieläten 
unler normalen Verhältnissen in Kiirze die folgende: 

»lemon» — friihes vegetatives Stadium: Stammbasis weisslich, i. ii. 
griin — später: blassgelb bis blass griingelb — junge Hiilsen: grun — 
ausgebildete Hiilsen: griinlich gelb; 
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»gold» — friihes vegetatives Stadium: Basalblätter liell, i. ii. griin 
— später: goldgelb — junge Hiilseii: griin — ausgebildete lliilsen: klar 
gelb bis goldgelb; 

»canary» — fruhes vegetatives Stadium: griin — späler: griin lim 
Bliitenstand sind Blattnerven, Stamm, Bliitenstengel und Kelch geli)) - 
junge Hiilsen: gelb — ausgebildete Hulsen: schwächer gelb. 

Die Spaltungen können am kiirzesten folgendermassen zusanimen- 
gefasst werden: 

Griin X »lemon». h\: griin. 3 griine : 1 »lemoii) . 

(irun X »gold». griin. F>: 3 griine : 1 »gold . 

»Lemon» X »gold». Fi*. in friiliem Stadium fast »lemon», später 
fast »gold». Fm! 3 »gold» : 1 »lemon». 

(iriin X »eanary». F,: griin. F*: 3 griine:! »canary». 

»Lemon» X »canary». Fi: griin. F^: 9 mit griinen Blältern, griinen 
Hulsen : 3 mit griinen Blättern, »canary» Hiilsen : 3 mit 

»lemon» Blältern, griinen Hiilsen : 1 mit »lemon» Blältern, 
»canary» Hiilsen. 

»(jold» X »canary». F,: griin. F 2 : 9 mit griinen Blättern, griinen 
Hiilsen : 3 mil grunen Blättern, »canary» Hiilsen : 3 mil 

»gold» Blättern, griinen Hiilsen : 1 mit »gold» Blättern, »ca- 
nary» Hiilsen. 

Auf Grund dieser Ergebnisse slellen Neff und White eiii(‘ Iri- 
morphe Allelenserie O — o,. — Oy auf, die den Phänotypen grun — »lemon 
— »gold» enlsprechen soll. Fur die Differenz griin- »canary» verwen- 
den die Verff. (gleichwie White 1917 b) die Genenbezeichnung (ip — yp. 
Die Formeln fiir die in Rede stehenden Typen sind demnacli: griin, 
OOGpGp — »canary», OOgpgp - »lemon», OyOj^GpGp — »gold», 
OyOyGpGp. Die schliessliche Bezeiclinung von (ioldkönig laut White 
(1916) und Neff und White (1927) wird al.so, wenn man auch auf 
die Kotyledonenfarbe Riicksicht nimmt: YYggiio^OiGpGp. Wie »gold» 
sich in bezug auf die Kotyledonenfarbe verhält, geht aus den zitierlen 
Arbeiten (die Ausgangssorte war indessen II) nicht hervor. 

Sowohl die Arbeiten von Neff und White, Pellew und 
Sverdrup wie von Sverdrup (1. c.) enthalten detaillierte Beschreibungen 
von Goldkönig bzw. der aus Duke of Albany entstandenen Linie mit 
blassgelben Kotyledonen, und auf Grund dieser kann kaum ein Zweifel 
dariiber bestehen, dass diese beiden Biotypen hinsichtlich Kotyledonen-, 
Blatt- und Hiilsenfarbe phänotypisch identisch sind. Beide haben 
ausserdem bei Kreuzung mit normal grunen Biotypen mit griinen oder 
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normal gelben Kotyledonen in bezug auf Hiilsenfarbe und Kotyledonen- 
farbe (die einzigen Eigenschaften hinsichtlich der die Darslellungen, 
soweit es die Kreuzungsversuche gilt, kommensiirabel sind) so auf- 
fallend gleich reagiert, dass man auch ziir Annahme berechtigt ist, dass 
die phänotypische Identilät in den genannten Eigenschaften auf gleicho 
genotypische Konstitution beruht. Jedenfalls hat die englische Duke 
of Albany-Linie mit dem Allelenpaar Gp — gp, die Phänotypendifferenz 
griin — »canary» belrcffend, nichts zu tun. M. a. W., die Aberrante aus 
Duke of Albany ist als Oj.Oj.GpGp und nicht als oogpgp zu bezeichnen 
(Pellew und Sverdrup sowie Sverdrup geben keine (ienenbe- 
zeichnung) . 

Dies hat ziir Folge, dass in der vollständigsten Zusammenstellung 
iiber die Koppelungserscheinungen bei Pisiim, die bisher veröffentlicht 
worden ist (Rasmusson 1927), ein paar Koppelungsgruppen geändert 
werden miissen. In der Gruppe 8 (1. c., S. 120), A — Gp — /, wo Koppelung 
zwischen A und Gp von Hammarlund (1923) und zwischen I und »Gp» 
von Sverdrup (1927), sowie freie Kombination zwischen I und A von 
Sverdrup (1. c.) feslgestellt worden ist, ist I auszuscheiden, da die 
Koppelung / — Gp mit Sicherheit anstatt dessen auf / — 0 zu beziehen ist. 
Hammarlunds Koppelung A — Gp wird dagegen hiervon nicht beriilirt. 
/ wird anstatt dessen in die Gruppe 8 eingereiht, aus der, aus weiter 
uiiten zu besprechenden Grunden, G als eine imberechtigte (lenen- 
bezeichnung auszuscheiden ist. Wir erhalten demnach in der (iruppe 3 
A -Gp und in der (iruppe 8 / — O. 

In der vorstehenden Literaturubersicht sind nur die Hauptziige der 
beriilirten Arbeiten, soweit sie fiir die folgende Darstellung von Bedeu- 
tung sind, erörtert worden. Die Besprechung der Einzelheiten wird, 
wie erwähnt, auf die folgenden Kapitel gespart. 

II. DAS MATERIAL- 

In dieseiu Zusammenhang wird eine Beschreibung der zu den hier 
behandelten Versuchen verwendeten Sorten hinsichtlich der im folgen- 
den berucksichtigten Eigenschaften gegeben. Angaben iiber die Linien 
dieser Sorten, die zur Verwendung gelangten, werden im Zusammen- 
hang mit den Kreiizungsverzeichnissen in den entsprechenden Ab- 
teilungen gemacht. Die Populationen (in einigen Fallen wahrschein- 
lich Linien), aus denen die Eltemlinien herstammen, haben sich 
während der vier Jahre. die ich sie in Kultur gehabt habe, hinsichtlich 
der in Frage stehenden Eigenschaften als vollkommen konstant er- 
wiesen. 
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Goldkönig, Markerbsc; hlassgriinc — fast gelbe Hiilsen mil kräf- 
liger Membran; blassgriine, zuweilen blassgelbe Kolyledoiien (siehe 
ubrigens Neff und Whites Beschreibimg). Abkiirzung: Gk. 

Express, Riindsamig; grune Hiilsen mit kräftiger Memlnan; grihie 
Kotyledonen, Abkurzimg: Ex. 

Witham wonder. Markerbse; griine Hiilsen mit kriiftiger Mem- 
bran; griine Kotyledonen. Abkiirzung: W. w. 

Linie 10, Aus W.w. 1925. Bucklige Sanien (Indenl-Typiis); 
griine Hiilsen mit kräftiger Membran; griine Kotyledonen. 1. ii. iinler- 
sclieidet sicli diese Linie \on W. w. durcb etwas höhere Pflanzen, 
kleinere relative Blattbreite und unregelmässigen Blutenbau, indem die 
Antheren oft zu eincm Blumenblatt umgebildel sind. Die Unler- 
suchungen in bezug auf diese Eigcnschaften sind iiiehl abgeschiossen. 
Abkiirzung: L. 10. 

Dippes majdrt. Riindsamig; griine» Hiilsen mit kräftiger Membran; 
gelbe Kedyledonen. Abkiirzung: /). m. 

Låg majärt. Rundsa mig; griine Hiilsen mil kräftiger Membran; 
gelbe Kotyledonen. Abkiirzung: L. m. 

Lunds Sabel. Nichl ganz runde Sameii; griine Hiilsen ohne kraftige 
Membran (Zuckererbse) ; gelbe Kotyledonen. Abkurzimg: Ld. 

Delikatess. Linie 11. Markerbse; grune llulsen mit kräftiger 
Membran; gelbe Kotyledonen. In dieser letzten Hinsiebl weieht diese 
Linie von gewöhnlirher Delikatess, die griine Kotyledonen hat, ab. 
Indem ich niicli der in den Publikationen von Alnarps Trädgårdars 
Försöksverksamhet (Staatliches Forsciumgsinstitut fiir Gemusebau, 
Alnarp, Schwedeii) verwendeten Bezeichnungsweise anschliesse (Lamp- 
RECHT, 1929, wo diese Linie imler der Bezeichnung Delikatess Ill28 
beschrieben isl), verwende ich hier fiir diese Linie doch den Namen 
Delikatess. Abkiirzung: Dt.L.ll. 

HL DIE KREUZUNGEN. 

An dieser Stellc wird nur eine summarische Ubersicht uber die 
untersuchten Sortenkombinationen initgeteilt, während Detaillangaben 
uber die resp. Kreuzungen in den entsprechenden Abteilungen zu 
finden sind. Die Sortenkombinationen sind in Tabelle 1 zusammen- 
gestelit. 

IV. METHODIK. 

Das zu den Versuchen verwendete Pflanzenmaterial wurde in ein- 
fachen Reihen gestutzt auf Eisendraht und mit 1 m Abstand zwischen 
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TABELLE 1. Vbersicht der Kreuziingen. 


1 

i 

1 

Elterii 1 

1 

1 ! 

Muttersort 

Sameii' ; Hiilsen- 

form * farbe 

1 

p 

Kotyle- 
donen- i 
farbe 

Vatersorte 

Samen- Hiilsen- 
form ' farbe 

1 

Kotyle- 
donen- 
farbe 1 

! 

i 

Kreu- ! 
ziingen 1 

1 1 

D. m. X Gk. i 

rund 

gr un 

gelb 

I 

! runzlig 

gelb 

bla.ss 

1~-IV 

Hezipr. i 

runzlig 

gelb 

blass 

rund 

griin 

gelb 

V-VII ; 

(ik. X i- m. , 

» 

i ” 

1 » 

! “ ' 

» 1 

1 » 

VIII ! 

Ld X Gk. 

schwaclij 

indent 

I grun 

1 gelb 

1 

runzlig ' 

gelb 

blass 

IX 

Rezipr. 

runzlig 

gelb 

1 

1 blass 

schwacbi 
indent j 

grun 

1 gelb 

X 

Dt. L.ll A Gk. 

» 

griin 

gelb 

runzlig 

gelb 

blass 

XI-XIll 

Rezipr. ; 

» 

gelb 

blass 

» 

griin | 

gelb 

XIV 

: Ex. X Gk. 1 

rund 

grun 

griin 

» 

gelb 

blass 

XV- XVI 

Rezipr. 

runzlig 

; gelb 

blass 

rund 

griin 

griin 

XVII 

' W. w. X (ik. 

)) 

griin 

: grun 

1 runzlig 1 

gelb 

i blass 

XVIII 

1 Rezipr. 

» 

gelb 

' blass 

' » ! 

griin 

griin 

XIX-XX 

i Gk.Xb. 10 i 

» 

» 

! )) 

indent 

» 

» 

; XXI 

den Reihen und elwa 

10 cm zwischen den Samen gezogen. Sämtliche 


uusgesäeten Samen wurden vor der Saat imlersucht, und die Fa-Koly- 
ledoneti in runde gelbe, runde griine, runzlige gelbe und runzlige griine 
sortierl. Diese Gruppen wurden in getrennten Parzellen mit verschiede- 
nen Feldnummern ausgesäet. Als die Hiilsen in ihrer Entwicklung 
geniigend weit gekommen waren, um eine Klassifikaiion in griine und 
blusse zuzulassen, wurde jeder Zweig mit blassen Hiilsen mit einer 
roten Etikette gekennzeichnet. In dieser Weise erhielt eine blasshiilsige 
Pflanze meistens melirere Etiketten, was nolwendig war, wenn man 
zuviele Manipulationen beim Merken der Pflanzen vermeiden wollte. 

Die Untersucliung der Kotyledonenfarbe sowohl in Fo wie F^ er- 
folgte äussserst genau. In jedem zweifelhaflen Fall wurde der Samen 
angeschnitten, oft an mehreren Stellen. Besonders bei Samen vom 
rf-(ienotypus war die Klassifikation ofl schwierig und erf orderte eine 
innere Untersucliung einer sehr grossen Anzahl von Samen. In F 2 
wurden die Samen nur in gelbe und griine sortiert (ausser in einem 
Fall), während bei der Fa-Untersuchung eine Klasse mit »blassen» Koty- 
ledonen eingeschoben wurde, d. h. Samen bei denen die grune Farbe 
erheblich weniger stark als normal, zuweilen sogar so nahe gelb war, 
dass diese Samen bei oberflächlicher Betrachtung leicht fehlerhaft 
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klussifiziert wtTden konnlen. l)ie Klasse »blasse Kolyledoiien» in F„ 
ging in der Fg-Analyse restlos in die Klasse »griine Sanien» ein. 

Eine genaue Untersuchung der Kolyledonenfarbe isi vor alleni 
deshalb unbedingt notwendig, da es sich um ein Material von sehr 
grosser Variabilität handelt. Auch wenn die Spaltung I : ii durch den 
Einfluss anderer Gene nicht gestört wird, kann indessen die phäno- 
typische Äusserung von 1 bzw. i stark modifiziert werden, was iibrigens 
von mehreren Forschern (Hurst 1904, Bateson 1905, White 1910, 
1917 a ii. b, Meurman 1924 u. a.) hervorgehoben wird. So werden 
ii-Samen oft zu soleber Ähnlichkeit mit /-Samen modifiziert, dass auch 
die genaueste Untersuchung sie nicht als griine identifiziereii kann, 
während Modifikationen in die entgegengesetztc* Richtung viel selte- 
ner sind. 

Meiner Erfahrung nach wird gelbe Kotyledonenfarbe nur bei un- 
reifen Samen nach griin modifiziert, ob es sich nun um Markerbsen 
oder um rundsamigen Sorten handelt, und derartige schlecht eiit- 
wickelte Samen sollen natiirlich bei einer Bearbeitung von / : ir-Kreu- 
zungen nicht beriicksichtigt werden. Eine Ausnahme hiervon bilden 
wenigstens gewisse Zuckererbsensorten. Bei diesen kann man zuweilen 
anscheinend voll entwickelte Samen finden, die, obgleich sie //-Koty- 
ledonen enthalten, eine deullich wenn auch ziemlich schwach griine 
Kolyledonenfarbe haben. 

Eine vollständige Veränderung in die entgegengesetzte Bichlung 
(ii-Samen zu ganz gelben modifiziert) ist bei Sorten mit runden Sanien 
(/?) sehr selteii, dagegen kommt es oft vor, dass n7?-Kolyledonen teil- 
weise gelb sind, vor allem bei sehr »harter» Reife und bei Befall von 
Grapholitha sp. Bei nrr-Samen geht das Erblassen, wenn diese gut 
ausgereift sind, oft so weit, dass es, wie schon erwähnt, unmöglich ist 
sie als griine wiederzuerkennen (siehe iibrigens Fig. 3, S. 257). 

Sobald solche Eigenschaften wie der Grad der Reife u. a. das 
phänotypische Hervortreten von / und i beeinflussen, ist es selbstver- 
ständlich, dass verschiedene Varietäten sich in sehr verschiedenem 
Grade modifizierbar erweisen werden. Es wirken also mit Sicherheit 
sowohl äussere Faktoren wie verschiedene (ienen auf die Ausbildung 
der griinen und gelben Samenfarbe ein, weshalb oben Angefiihrtes 
natiirlich als Durchschnittsregel mit manchen Ausnahmeii aufzu- 
fassen ist. 

In dem in dieser Arbeit behandelten Material, wo ausser I noch 
ein Gen direkt die Kotyledonenfarbe beeinflusst, ist die Variation be- 
deutend grösser als in gewöhnlichen Fallen und verursacht sehr grosse 
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Klassifikationsschwierigkeiten. Trotz aller Vorsichtsmassnahmen hat 
es doch nicht vermieden werden können, dass die aufgestellten Phäno- 
lypenklassen den Genotypenklassen, die sie repräsentieren sollten, mil- 
unter reclil schlecht entsprechen, was im folgenden an mehreren Stellen 
sich zeigen wird. 


V. DIE -P, -GENERATION* 

Tabelle 2 giht eine kurze Ubersicht iiber die Eigenschaften der 
Fi-Kotyledonen. Wenn (ik. mit /I-Sorlen gekreuzt wird, bat Fi wirk- 
Jich gelbe und bei der Kombination Gk. X ii typisch griine Kotyledoneii. 


TABELLE 2. Kotyledoneneigenscliaften der Fi-Generation. 


Kreiiziiiif( 

i 

Kombination 

Kotyle- 

donen- 

farbe 

Kotyledonenform 

I--IV 

Uund, gelbe X Gk. 

Gelb 

Rund 

V- VII 

Heziprok 

» 

Bucklig (elwa inlerinediar) 

VIII 

G k. X rund, gelb 

» 

» (rcziprok: rund; 
luir /<’,) 

IX 

Nicht ganz rund, gelb 
XGk. 

» 

Hund 

X 

Heziprok 

» 

Nicht ga 11/ rund 

XI-XIII 

Hunzlig, gelb < Gk. j 

1 

Hunzlig 

XIV 

Heziprok 


» 

XY-^XVl 

Hund, griin X Gk. 

Griin 

Hund 

XVII 

j Heziprok 

» j 

Bucklig (etwa inleriiiediår) ; 

XVIII 

Hunzlig, grun X Gk. 

» 

Hunzlig 

XIX-XX 

, Heziprok 

j : 

» 

» , aber weniger aus- 

geprägt 

XXI 

1 Gk. X bucklig, grun 

1 

» 

Bucklig (etwa intermediär) 

(Gradus X Gk.), Hunzlig, gelb X Gk. 

Gelb 

Hunzlig 

(Gk. X Gradus)! Heziprok 

» 

i 

» , aber weniger au.s- 

geprägt 


Diese Resultate stimmen iiberein mit denen von White (1916), Pellew 
und SVERDRUP (1923) sowie SvERDRUP (1927). Die Fi-Hulsenfarbe 
war in allen Verbindungen zwiscben Gk. und grunhulsigen Sorten grun, 
was die angefuhrten Forscher auch gefunden haben. 

Die Kotyledonenform zeigt in Fi ein eigentumliches Verhalten, das 
als fiir diese Untersucbung belanglos allerdings nicht näher behandelt 
werden soll, auf das icb aber ohne einen Versuch zur Erklärung auf- 
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merksam macheii will. Wie aus Tab. 2 hervorf^eht, hal die Eigenscliaft 
runde Samen in allen Verbindiingen RR X (ik. vollkoniinen doniiniert. 
In der Kreuzung IX sind die Fi-Samen (richtiger die Fi-Kotyledonen) 
merkbar riinder als die Samen der /^-Sorte, die das ft-(len eingeiuhrl 
hat. Diese Sorle (Ld) bat näinlich, wie schon erwähnt, niebt ganz 
runde Samen. Die reziproken Kombinationen, Gk. X RR, baben 
dagegen durcbweg iinvollständige Dominanz fiir runde Samen gezeigt. 
Kreuzung X (reziprok zii IX) zeigl liier den gleieben Pbänotypus wie 
die Vatersorle, d. b. niehl ganz runde Samen. 

Nach der Verbindung rr X Gk. (die Kreiizungen XI — Xlll iind 
XVIII sowie (iradus X Gk., die zum Vergleich milgenommen wiirde) 
sind typiscb runzlige F^i-Samon enlslaiiden, wälirend die reziproken 
Verbindiingen weniger ausgeprägl runzlige Samen in den Kreiizungen 
XIX — XX und (ik. X (iradus gegeben baben. Die Kreiizungen XI 
XIII und dit' reziproke XIV^ baben in den glt^ielien Typus gegeben. 
der cinzige Fall da dies vorgekommen isl. 

Einige andere Fiille, wo reziproke Kreiizungen in anderem Zusam- 
menhang unlersuclil wordeii sind, verdieneu bier zum Vergleich ange- 
fubrt zu werdcn. 


D.ni. X Gradiis. 

Heziprok. 

First crop X (iradus. 
Heziprok. 

E\. V Dt. D. 11. 

He/iprok. 

Hekord (biicklig) v W.w. 
Reziprok. 

Dt. L. 11 W.w. 
Reziprok. 


fXSamen: rund. 

» hucklig. 

» rund. 

)> annåhernd intermediär. 

» rund. 

» hucklig. 

)> » 

» )) 

») runzlig. 

» » 


VI. SPALTUNG IN BEZUG AUF DIE KOTYLEDONEN- 

FARBE. 

1. KREUZUNGEN Gk.X BIOTYPEN MIT GRONEN KOTYLEDONEN 

UND HOLSEN. 

Kreuzungeii von diesein Typus sind folgende iinlersucht wordvn: 
XV. BX. Linie 16 X Gk- l’op- Fj-Kotyledonen 1926. F, nicht untcrsuchl. 


XVI. 

» 

» 

17 X » » 


» 

)) 

» )) 

» 

XVII. 

Gk. 

)) 

28XEx. Linie 18. 

» 

» 

» » 

» 

XVIII. 

W.w. 

» 

19 X Gk. » 

22. 

» 

1927. 

/"g-Kotyledonen 1928. 

XIX. 

Gk. 

» 

29 X W.w. » 

19. 

» 

1926. 

Fg nicht untersucht. 

XX. 

» 

» 

22 X » » 

19. 

» 

1927. 

Fg-Kotyledonen 1928. 

XXI. 

» Pop. 

X b. 10. 


» 

1926. 

Fg nicht untersucht. 
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TABELLE 3. Spaltungszahlen in und F, nach griinen Kotgledonen 

und Huhen X GIc. 


Kreiizung 


/‘VPliänotypus 


Gefundene 

Zahlen 


Fro 4 gefundenes Verhältnis 


5 2.E 


£ « .£ E hs S .S fl « 2 ,S 

13 S 2 ‘2 « “ 2 » £JS 2 

Ä ja 


XVI R 


XVII R 


- - » 24 33 124 0,53 3,47 i 3,64 1,25 2,75 

Griine Saiiieii, griine Hiilsen F^ 65 123 722 0,29 3,7 1 j 12,46 0,83 3,i7 

» » gelbe » )) 41 1 11 0 3 , i5 0,85 8,96 4, oo 0 i 


» » gelbe » )) I 41 11 0 3 , 15 0,85 8,96 4 , 00 0 

Gelbe Samen, grune » » 23 68 154 0,88 3,62 5,59 1,49 2 , 5i 

M » gelbe » ! » 43 135 51 0,75 3,25 2,id 3,ii 0,89 1 

— — Fj 0 1 26 67 0 4,00 5,55 l,i2 2,88 

- — , » 11 * — 240 0,18 I 3,82 7,62 0,18 3,82 | 

Griine Samen, griine Hiilsen 1 162 1 167 1013 0,48 1 3,52 11, oe 0,98 3,021 


» » » gelbe » ® 177 35 1 0,96 3,04 0,39 3, 50 0,50 3 

» ! (ielhe Samen, grune » » 1 24 | 79 | 180 [ 0,34 j 3,66 6,41 1,46 2,54 

» » » gelbe » » i 2 ' 8 , 24 0,24 1 3,76 2,56 l,i8 2,82 j 

XXI R - - F, I 0 0 I 90 ! “ - I 

» IT 1 — — »; 0 i 8 I 26 0 1 4,00 3,37 1 ,23 2,77 i 


' i 

Suinme 1927 , 35 33 364 0,32 3,68 8,19 0,63 3,s7 1 

Sumnie Fg 1928; griine Samen, griine Hiilsen 227 290 1735 0,40 3,6o 16,22 0,92 3,08 1 


» » » » gelbe » 1 108 188 35 0,4o 3 , 8o 6,32 3,58 0,42 ! 

» » gellie Samen, griine » 47 147 334 0,36 3,64 8,89 1,47 2,63 

» » » » gelbe » ! 45 143 75 0,68 3 , s2 2 , o8 2,86 l,i4 


I I 

Siinime Fg: griine Hiilsen j274 437 2069|0,S9 3, 6i 18,58 1,02 2,98 1 

» » gelbe Hiilsen 1 153 331 110 1 1,03 2 , 97 ] 0,44 3,26 0,74!! 

Die Spaltungsresultate sind in Tab. 3 zusammengestellt und aus 
denselben ergibt sich, dass die Spaltungen — wenn es sich nun immer 
um solche handelt — in bohem Grade unregelmässig sind und nur in 
einzelnen Fallen an das Verhältnis 3 : 1 erinnern, ob man nun blasse 
+ gelbe Samen oder nur solche, denen jede Spur von Griin fehlt, zur 
Rezessivklasse zählt. 

^ Erwartetes Verhältnis; 3 blasse + grune : 1 gelbe. 

® Erwartetes Verhältnis; 3 grune : 1 blasse + gelbe. 





ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 2;i5 

Dass wir es hier mit weitgehender Modifizierbarkeit zu lun haheii, 
ist offenbar. Einen Beweis hierfur finden wir auch darin, dass F 2 
1926 (Kreuz. XV — XVII, XIX und XXI) nicht einen oinzigen Samen 
ergab, der nicht als griin hatte klassifiziert werden köiinen, während 
F 2 1927 etwa 9 % Samen enthiell, deneii jede Spur von Griin fehltc 
— (Es soll erwähnt werden, dass 1926 und 1927 an verschiedenen 
Stellen mit ganz verschiedenem Boden gebaut worden sind: 1926 
feuchter torf artiger Boden, 1927 trockener Sandboden.) 

Ausserdem ist es auflallend, dass die Spaltung in F,x nach gelben 
und griinen F..-Samen ziemlich gleichartig ist. So ist die Anzahl griiner 



V^r^äl tnU ^run : 6 /qsj 

Fig. 1. Frequenz verscliiedoiier Werte des Verliältn isses Anzahl grune: Aiizaiil hlass- 
griine f gelhe Kotyledoiicn auf fVPflanzcn mit griinen bzw. blassgelhen Hulsen nach 
Kreuziingen griine Kotyledonen und grune Hulsen < (JU. 

pro 4 nach griinen Samen und nach gelben Samen 2,r).T iin griin- 
hiilsigen Teil, sowie 0,12 und l,i4 im gelbhiilsigen Teil. Dies deutet ja 
keineswegs auf einen durchgehenden genotypischen Unlerschied zwi- 
schen den gelben und griinen F^-Samen. 

Kreuziingen zwischen Sorlen mit gewöhnlich gelber Kotyledonen- 
farbe und solchen mit griinen Kotyledonen geben nie eine so unregel- 
mässige Phänotypenverteilung wie die hier behandelte. Es isl deshalb 
vollkommen berechtigt anzunehmen, dass wir es hier mit einem oder 
mehreren Genen ausser I — i zu tun haben, die einen Einfluss auf die 
Kotyledonenfarbe und auch auf ihr Variationsvermögen besitzen. Scbon 
gestutzt auf Tab. 3 können wir behaupten, dass die genolypische 
Grundlage fiir die Eigenschaftdifferenz griine Hiilse — gelbe Hiilse einen 
solchen Einfluss hat. Das Verhältnis griin : blass + gelb in F . nach 
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TABELLE 4. Verteiliing der Fn-Familien (im Anschluss an Tab, 3), 


Kreuzung 

Fa-Phänotypus 

i Hiilsen 
donen ; 

1 

/vPauiilien 

konstante | spaltende 

: 1 grun:grun: 

grune blasse' gelbe blass: 

1 : ge»> ; 

blass : 
gelb 

n 

XVIII 

griine 

griine 

37 

0 

0 

18 

14 

3 

0 

72 


)) 

gelbe 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

2 

2 ! 


gelbe 

grune 

1 

2 

0 

4 

5 

0 

0 

121 


» 

gelbe 

0 

6 

0 

4 

1 

u 

2 

13! 

1 

Summe 

grune 

:i8 

2 

0 

22 

19 

3 

0 

! 84 

Suniine 

gelbe 

0 

6 

0 

4 

1 

0 

1 4 

i lä 

XX 

griine 

grune 

43 

3 

0 

25 

18 

2 

1 1 

: 92 


» 

gelbe 

2 

10 

0 

•> 

- 

1 

0 

1 6 

21 ' 

1 


gelbe 

grune 

7 

0 

0 

*) 

- 

0 

u 

1 0 

i 9' 


)) 

gelbe 

« 

3 

0 

5 

5 

0 

0 

1 21 

Sumine 

griine j 

50 

3 

0 ; 

27 

18 1 

2 

1 ' 

lOlj 


Summe 

gelbe 1 

10 ! 

13 

0 ! 

7 

6 ; 

0 

0 i 

1 42 

XVIII + XX 

Summe 

griine j 

88 1 

5 

0 

49 j 

37 i 

.5 1 

1 

185; 


Summe 

gelbe ! 

10 1 

19 j 

0 

11 i 

7 

0 

10 

57i 


Pflanzen mil gelbcn Hiilseii iiähorl sich fast dem inversen Wert des 
gleichen Verhällnisses fiir Pflanzen mit griinen Hiilsen. 

Besonders^ auffallend erscheint der Zusammenhang zwischen der 
Hulsenfarhe und der Reaktionsnorm der Kotyledonenfarbe in der 
graphischen Darstellimg in Fig. 1, wo die Einheiten der Abszisse das 
Verhältnis grune : blasse + gelbe Kotyledonen und die der Ordinate 
die Anzahl Fn-Familien bezeichnen. Die am meisten frequentierten 
Quotenklassen fiir die von Pflanzen mit griinen Hulsen stammetiden 
Fs-Familien liegen um 3, während die zahlreichste Klasse fiir F-r 
Familien naeh gelbhulsigen Fo-Pflanzen den Mittelwert 0,75 hat. Wenn 
wir es in diesem Material uberhaupt mit einer monohybriden Spaltung 
in bezug aiif Kotyledonenfarbe zu tun haben, deutet das in Fig. 1 
illustrierte Verhältnis daraiif hin, dass diese Spaltung an grunhiilsigen 
Pflanzen stattf indel, während die gelbhulsigen Pflanzen in bezug auf 
bla.sse — gelbe Kotyledonenfarbe konstant sind und ausserdem, dass die 
Modifizierbarkeit sehr gross ist. 

Die Verteiliing der F-Familien (Tab. 4) ist auch eine höchst un- 
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regelmässige iind biidet keine Stiitze dafiir, dass ein 1:2: 1-Verhällnis 
vorliegt. 


In Fig. 2 sind die Prozentzahlen fur die (iruppeii koiislaiil griiiK»- 
spallende griin : blass : gelb, griin : blass und griin : gelb — koiislaiit 
blasse, gelbe und blasse + gelbe graphiscb dargeslellt. Aus dieser gelil 
hervor, dass die Verleiliing naeh gelbbulsigen und griinluilsigeu l\- 
l^flanzen sehr versebieden ist. Naeh grunhiilsigen PfJanzeii gibt es sebr 
wenige konstant blass- und gelbsamige Fainilien, während spallende 
und vor allem konstant griine Familieii naeh gelbhiilsiger F. in der 
Minderbeil sind. Der Zusamnienbang der Hiilsenfarbe mil der Kotv- 


ledonenfarbe komml also aueh 
bier mit grosser Deutliehkeit zum 
Ausdruek. 

Wenn die oben ausgespro- 
ebene Vermulung, dass die Koly- 
ledonenlarbe in den hier bebaii- 
dellen Kreuzungen nur an griinen 
Ptlanzen si)altet, riehlig ist, ist es 
offenbar, dass die Familien, die 
in Tab. 4 und Fig. 2 pliänotypiseh 
konstant oder spaltend sind, 
sieher niebt immer genotypiseh 
konstant bzw. spaltend sind. Die 
konstant bJassen und gelben Fa- 
milien naeh griinen F2-Pl’Ianzen 
und die konstant griinen und 
>spallenden» naeh gelben Pflan- 
zen sollten naeh der Frwaiiuiig 
niehl vorkommen. Wenn die Vor- 



Fig. 2. Prozent konstante und s|)aUende 
Familien naeh F^-IMlanzen mit griinen bzw. 
gelben Hiilsen in Kreuzungen (ik. x gruiie 
Kotyledonen und Ilulseii. 


aiisselzimg feblerfrei ist, berubt das Vorbandensein dieser (Iruppen aul 
der Modifizierbarkeit des Materiales hinsichtlich der Kotyledonenfarbe, 
und dann ist es aueh möglieh, ja wahrscheinlich, dass die Dispropor- 
tion zwischen konstant griinen und spaltenden Familien naeh griin- 
hiilsigen Fo-Pflanzen auf die gleiehe Ursache zuriickzufiihren isl. 

Fnler den 242 unlersuebten Familien ist nicht eine einzige kon- 
stant gelbe aufgetreten. Diese Talsacbe stimmt gut mit der Ersehei- 
nung iiberein, dass sowohl die gelben wie griinen Fo-Samen zu 
spaltenden Familien gefuhrt haben. Das Verhältnis pro 4 konstant 
griine : spallende : konstant blasse und gelbe ist naeh griinen Fy-Samen 
2,0 : 1,0 : (),i und naeh gelben F.-Samen 1,5 : 2,i : 0,i (hier sind nur griin- 
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hiilsigc Fa-Pflanzen beriicksichtigt worden). Die oben behandeiten 
Spaltungszahlen fiir Fs nach griinen bzw. gelben F 2 -Sainen geben sum- 
miert 3,08 bzw. 2,53 griine pro 4, welches Resultat auch mit den eben 
genannten iibereinstimmt. Alle diese Tatsachen zeigen, dass die Phä- 
notypengruppen griine — gelbe Kotyledonen in nicht zwei ent- 
sprechende Genotypengruppen decken. 

Zusammenfassung, — 1) Monohybride Spaltung griine : gelbe Koty- 
ledonen hat nicht nachgewiesen werden können. 

2) Die Phänotypenklassen grune — gelbe Fa-Kolyledonen sind nicht 
genotypisch distinkt. 

3) Die summierten Spaltungszahlen in Fa fiir Fa-Pflanzen mit 
griinen Hiilsen geben das Verhältnis 3:1, wenn blassgräne + gelbe als 
rezessiv gezählt werden, dagegen nicht wenn nur gelbe dahingerechnet 
werden. 

4) Die Mehrzahl der spaltenden Fa-Familien nach griinhiilsigen 
Fa-Pflanzen gruppiert sich um das Verhältnis dom. :rez. = 3 (nach 
den gleichcn Voraussetzungen wie unter 3). 

o) Die (3iaraktere sind in höhem Grade modifizierbar, was eine 
(iruppierung in (ienotypenklassen sehr unsicher macht, aucli wenn 
auf Fjj Riicksicht genommen wird. 

6) Die Reaktionsnorm in bezug auf die Kotyledonenfarbe ist in 
Fa fiir Fo-Pflanzen mit gelben und grunen Hiilsen deutlich verschieden. 

7j Die genotypische (irundlage fiir griine bzw. gelbe Hiilsenfarbe 
bei (ik. beeinflusst also auch die Kotyledonenfarbe. 

8) Die in dicsen Kreuzungen stark auffallende Modifizierbarkeit 
ist siclierlich genotypisch bedingt, da eine gewöhnliche I : ii-Spaltung 
nio Störnngen von solcher Starke aufweist. 

Diskussion, — White (1916) hat in Kreuzungen vom hier behan- 
deiten Typus regelrechte monohybride Spaltung griin : »yellow or 
yellowish» gefimden. Die zweite spaltende Generation ist indessen nicht 
untersucht worden. White stellt auf Grund dieser Ergebnisse ein neues 
Allelenpaar G — g auf, in dem G griine Kotyledonenfarbe und gg gelbe 
verursacht. Das Gen I ist im Verhältnis zu G epistatisch. Ausserdem 
stellt White ein Gen Y auf, das der gelben Kotyledonenfarbe entspricht 
und im Verhältnis zu G hypostatisch ist. Da dieses Gen aber im hetero- 
zygotischen Zustand nicht festgestellt ist, können wir hier von dem- 
selben als ganz hypothetisch und ausserdem uberfliissig absehen. Fiir 
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den Unterschied griine Hiilsen — ^gelbe Hillsen ))ei (ik. slellen Neff iind 
White (1927) das Allelenpaar O — aiif. 

Kreuzuiigen des Ty])us, mit dem wir uns hier beschäfligen, siiid 
nach der Formulierimg von White und Neff iind White (abgesebeii 
von Y) GGiiOO X und gebeii als Hesultal 3 GU : 1 ggii imd 

3 0:1 wenn jedes Allelenpaar fur sich behandelt wird. Pellew 
und SvERDRUP (1923) und Sverdrup (1927) haben aueh eirie Spalluiig 
in griiiie : gelbe Kolyledonen, entspreehend 3:1, gefunden. 

Aueh bei Whtie (191 b) zeigen Kreuzungen von diesem Typus eiiie 
sehr grosse Variation im Verluiltnis zwusehen den Phänotypenklassen, 
was indessen in der Abhandlung niebt hervorgehobeii wird. Bereeliiiet 
man den Quotienlen grun : gelb fiir die verseliiedenen f^-l^arzellen voii 
White (I. e., Yab. III c), erbält man folgende Serie: oo, oo, 13, 12, 7,2, 
b, 4,1, 4, 4, 4, 3,:i 2,i, 1,9 und 1,1. Die Variation isl also hier wie in 
nieinen Versuclien sehr gross, wenn aueh die Selilusssumme bei White 
reeht gut mit dem Verhältnis 3 : 1 iibereinstimmt. Die vielen ? in der 
Tabelle von White deuten aueh daraiif hin; in der Tabelle iiber 
Kreuzungen zwischen gewöhiiliehen gelben und griinen fehlen sie. 
Pellew und Sverdrup sowie Sverdrup (1. e.) ervvähnen niehts iiher 
dera rt ige Seh wank u ngen . 

Ubrigens widerspreehen meine Resultale den Schlussälzen der 
zitierten Verfasser nieht in allen Hinsiehten. (ileielizeitig ist es aber 
auf (iruiid der Heaktionsweise des Materials schwierig eine fiir sämt- 
liehe Tatsaehen genieinsame Stiitze zu finden. Die endgiiltige Diskus- 
sion kann indessen erst weiter unten erfolgen wenn mehrere Tatsaehen 
zum Vergleieh vorliegen. Ein von White (1917b) und Sverdrup 
(1927) veröffentliehter Koppelungsfall G — O wird deshalb an dieser 
Stelle aueh nieht behandelt. 

Als Schlussurteil iiber die in diesem Teil behandelten Kreuzungen 
kann gesagt werden, dass sie keine Resultate ergeben haben, die eine 
Lösung der ErbliehkeitsverluUtnisse der '>rezessiv gelbeiu Samenfarbe 
ermöglichen, wenn sie aueh gewisse Tatsaehen von \\"erl fiir eine solehe 
geliefert haben. 

2. DIE SPALTUNG IM J2-TEIL DER KREUZUNGEN Gk- X BIOTYPEN 
MIT GELBEN, RUNDEN KOTYLEDONEN UND GRÖNEN HÖLSEN- 

In dieser Abteilung werden folgende Kreuzungen behandelt: 


I. I).m. Linie 13X^^k. Linie 24. fVKotyledonen 1926. nieht inilersucht. 


II. » 

» 12 X » 

» 2o. 


» 

» » 

» 

III. » 

» 14 X 

» 2(). 

» 


)) » 

» 

IV. » 

» 12 X » 

» 20. 

» 

1927. 

fvKotyledonon 1928. 


16 


Harcäitus XI f. 
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V. 

Gk. Linie 22 X B.m. Pop, F, -Kotyledonen 1926. 

F, nicht untersucht. 

VI. 

» 

» 

27 X » » » 

» 

» » » 

VII. 

» 

» 

20 X B.m. Linie 12. » 

1927. 

Fg-Kolyledonen 1928. 

VIII. 

» 

» 

20XL.ni. » 15. » 

» 

» » 

IX. 

Ld 

» 

1 X Gk. » 23. » 

» 

» » 

X. 

(ik. 


23XLd »1. » 

» 

» » 


Dass jener Teil der spallenden Generationen dieser Kreuziingen, 
der runde Samen hat, fiir sich behandelt wird, beruht darauf, dass 
dieser Teil fiir die genetische Analyse der rezessiv gelben Kotyledonen- 
farbe besonders wichtig sein diirfte, da man hier damit rcchnen kann, 
dass der störende Einfluss der Milieuf aktoren so weit als möglich 
eliminiert ist. Sehon in einem friiheren Kapitel ist erwähnt worden, 
dass die griine Kotyledonenfarbe der 7?-Samen dem Erblassen weit 
weniger ausgesetzt ist als die der rr-Samen. Hier, wo die vom Milieu 
ausgelöste Variabilität noch viel grösser ist als wenn niir / — i spaltet, 
ist dieser Umstand besonders wertvoll, vorausgesetzt dass das Vor- 
handensein von R auch die hier sicherlich durch die genotypisehen 
Verhältnisse verursachte grössere Empfindlichkeit gegeniiber Milieu- 
untersehieden zu neiitralisieren vermag. Bei der direkten Untersuchung 
des Materials zeigte es sich bald, dass dies der Fall war, weshalb ieh 
auch beschloss den R- und rr-Teil der Spaltungen gesondert zu be- 
handehi. Leider wurden auf Grund bereits erwähnter Umstände die 
Kreuziingen der vorigen Abteilung, die In R : rr spalteten, nicht in Fj 
verfolgt. 

Die Zahlen in Tab. 5 bilden einen deutlichen Beweis dafiir, 
dass hier eine regelrechte monohybride Spaltung vorliegt, weshalb 
eine w(*itere Erörterung iiberflussig erschcint. Die Differenzen uber- 
schreilen in keinem Falle die FehJergrenzen (mit Ausnahme von VII, 
Fa, gelbe Kotyledonen, gelbe niilsen, deren Abweichung unter ^ erklärt 
wird). 

Will man die Spaltungen nach dem Verhältnis 13 : 3 deuten, slösst 
man dagegen oft auf Schwierigkeiten und mit den summierten Zahlen 
gelingt dies nur in zwei Fallen. 

In der Kreuzung X ist der Mangel an grunen Samen in F., nach 
gelbsamiger und gelbhiilsiger auffallend gross. Die Anzahl griiner 
pro 4 beträgt hier 0,33 gegeniiber 1,08 nach grunhulsiger Fa, was auf die 
Fs-Summe fiir diese Fa-Gruppe so einwirkt, dass die Zahlen mit den 
auf Grund des Fa-Verhältnisses 13 : 3 in Fa erwarteten beträchtlich 
besser iibereinstimmen als mit 3:1. Der zweite Fall, wo kommen- 
surable Zahlen vorhanden sind (Kreuz. IV), zeigt keine solche Diffe- 
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TABELLE 5. Spalt imgszahl en in F> and Fx in li-Teil navli gelben 
Kotyledonen iind griinen Hiilsen X Gk. 




, Gefiindenc 

Pro 4 gefunde- 

Pro IG gefunde- 

tiO 

a 

, & 

1 *2 

Anzahl 

iies Verhältnis 

nes Verhältnis 

s 

N 

3 

iYl^bänotypus i 2 





- 

»> 

<U 

o 

0) 

1 

1 ! 1 : 




i 

ä 

1 

äo 

' t>o 3b 1 ^ 

ä) 3c 

a 

I 

F., 

1 90 

22 

' 3,21 0,7J) 1 1,28 ' 12, 8B 3,n 

0,24 
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80 

27 
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» 
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» 
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17 

7 
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» 
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1 

- 

V 

F, 
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51 

' 3,01 0,99 ; 0,08 
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VI 
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2,10 
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13, .18 2,62 
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11,07 4,33 

1 1 

» 

» )) gelbe ») » 

: 22 

2 
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» » 1927 
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2,9r> 1,05 0,73 

11,80 4,20 

1,89 

» » 1926-1927 

1007 

325 

3,02 0.98 1 0,42 

12,10 3,90 

5,20 


) F^ 1928; gelbe Kotyledonen, griine 



1 


i 


Hiilsen 

. 1558 

583 

2,91 1,09 . 2,40 

11,01 1,36 

7,«:; 


» » » : gelbe Kotyledonen, gelbe 




1 



Hiilsen 

39 

9 

3,25 0,75 1 ,00 

13,00 3,00 i 

0,ar» j 


» » )) 

1597 

592 

2,92 1,08 '2,10 

- ! 

i 

Sumnie aller Spaltungszahlen 

5208 

1834 

2,90 , 1,04 ' 1,94 

_ I 

- 


^ Diese Sanitni stammen von 2 Pflanzen, die wahrsoheinlich von zwoi f^cno- 
typisch griinen abcr fehicrhaft klassifizierten /'VSamcn herstammcn. 

* Als erwartetes Verhältnis: 13 : 3. 

® Laut der Erklärung von White sollcii spallcnde Fa-Familieii narh gcU)c*n 
/•VKolyledonen gelbe : griinc im Verhältnis 12,67:3,3» per 1(5 geben. Die Fa-Ciencra- 
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reiiz. Eiri Defizit dieser Arl kann vielleielil, wenn man nicht vorzieht 
es als Ziifälligkeit zu betrachten, was vielleicht das Sicherste isl, als 
Folge von mangelnder Vilalität auf (irund von Rezessivanhäufiing auf- 
gefassi werden. Die griinen Samen von blasshiilsigen Pflanzen siiid 
nämlich ausschliesslich iiOrOr-Samen, während grunhiilsige Pflanzcni 
fiOO-, //Oo,.- lind iiOrOr-Sameii haben, die letzteren in Minderheit. 
Hatle die betreffende Parzelle irgendwic ungunstige Verhältnisse, hätte 
ein solcluT Umstand eventuell einwirken können. Ich wage jedoeh 
nichl die Veranlwortung zu ubcrnehnieii, dass eine solche Annahme 
wabrselieinlich sei, sondern nur dass sie niehl iininöglich sei! 


TABELLE 6. Verteilung der Fn-Familieii (im Anschluss an Tab. b). 


I*hänotypu.s 


K reiizunf' 


Konstante 


Kotvledonen 


Hulsen 


gelbe ' griine 


Spal- 

tendc 


IV— X gelbe griine 50 0 72 128 

n » gelhc 0 2' 4 0 

» , griine — 0 27 0 27 

Die Verteilung der F.rFainilien wird in TaV)elle (> wiedergegeben. 
Iin Verliällnis zu den spaltenden haben wir hier zu viele konstant gelbe 
Faniilien. Das Verluiltnis lässt sich doeh als 1 : 2 deuten. Laut White 
soll das Verhältnis konstante : spaltende in diesem Falle 7 : 0 sein 
(siehe Bemerkungen zu Tab. 5), dem die Zahlen auch nicht wider- 
sprechen. Wie später erörtert werden soll, haben wir es hier aber mit 
einer Koppelung zwischen I und O zu tiin (wir sehen von G aus weiter 
unien angefiilirten (jriinden ab). Das Verhältnis konstante : spaltende 

tion hal nämlich lolgendc Zusaininensclzung: i) GI : 'Miii : tjc/I : \ yyii, Die erstc, 
dritte und vierie (iruppe solleii gelbe Kotyledonen haben und aus iolgeiiden wirklich 
oder schcinbar konstan (eii (ienotypeii beslehen: 1 Gdll : 2 Gyll : 1 yyll : 2 yyli 
: l yyii. Spaltend sind dagegen *ÅG(Ui (im Verli. 3:1) und ^Gyli (im Verh. 13:3), 
die cin suininicrles Verliällnis von 12,07 : 3,;w pro 10 ergeben, wenn man durclischnitt* 
lich die gleiehe Individuenanzahl in den /'«-Familien (d. h. hier die gleiche Sainen- 
anzahl tiir die fVPflanzen) und regeirechle Gruppierung in voraus.selzt. Die 
kur.siviertcii D/m-Quotienteii sind auf Grund dicses Verhältnisses anstatt fiir 13 : 3 
herechnel. Dies gilt auch fiir die folgenden Tabellen wo diese Schreibweisc ver- 
wendtd wird. 

^ Siehe Anm zu Tab. 5! 





ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 


243 


Familien = (ir + 2n) : (2ii‘ + 2n + 2) nacli der F^-Klasse AB, Weiin 
wir wie hier eiii Gametenverhällnis 8 : 1 : 1 : 8 liaben, werden aiu li bei 
dieser Erwartiing die Iheoretisehen Zahlen niit den gefiindenen ver- 
einbar. 


(iefunden: 

blrwartel naeli 1:1: 
Erw artel nacb 8:1: 
Erwartel naeh Whith: 


•>/»nabs.: 


5b konstante : 72 spaltende 
42,7 : 85,:i 

13,3 : 5,4*r. — 2,i:. 

45,1 : 82, u 

1 : 5,430 = 1 ,0:) 

(> 9,0 : 59,0 

13 ,» : 5 , 03 » — 2,31 


Die Anzalil FrEamilien naeh gelbbiilsigen Fo-lMlanzen isl zu gering, 
um ihr bei der Beurteilung des Verhällnisses der Parzelhaiverleiliing 
Bedeulung beiniessen zu können, und wegen Vakanzen sind die ver- 
sehiedenen Ableihingen in 3'ab. b nichl direkt vergleiebliar. 

Alle Familien naeh griinen Fj-Kotyledonen liaben sieb als konstant 
griin erwiesen. 

Ziisamwenfassuny. - 1) Die Modifizierbarkeit der Kotyledonen- 

farbe ist bei den F-Samen dieser Kreiizungsserie sehr unbedeiitend. 

2) Es ist also deullicb, dass B die wahrseheinlich genotyjiiseh ver- 
ursuchte starke Modifizierbarkeit der rr-Sanieii dieses Materials neutra- 
lisiert. 

3) Die Spaltiing gelbe : griine Kotyledonen ist regelreeht mono- 
hybrid, ob man nun mit den direkten Spaltungszahlen oder mit der 
Verteilung der F.r Familien ivchnet. 

4) Die Heaktionsnorm ist hier fiir Fo-Pflanzen mit gelben und 
griinen Hiilsen dieselbe, was beweist, dass das Allelenpaar O- Oj. bei 
Anwesenheit von B keinen oder jedenfalls einen geringen Effekt auf 
die Kotyledonenfarbe besilzl. 

5j (iriine Fa-Kotyledonen geben Naebkommen mit aussehliesslieb 
griinen Kotyledonen. 

Diskussion, — Den in dieser Abteilung mitgeteilten Resultaten ist 
bei der Erörterung der (irundlage fiir die Kotyledonenfarbe von Bio- 
typen vom (ik.-Typus begreiflicherweise sehr grosse Bedeutung bei- 
zumessen, da die Spaltung in Kotyledonenfarbe hier, wie oben begriin- 
det, ohne nennenswerte Komplikationen erfolgt. 

White (1917 b) ist auf Grund gewisser Tatsachen zu dem Schluss 
gekommen, dass »crosses involving factors G, O and B . apparently 
give complex results» (op. cit., S. 172), der zu der Annahme zwingt. 
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dass entweder die Zygoten Rggoo nicht gebiidet werden oder es besitzt 
R das Vermögen grunes Pigment hervorzurufen, auch wenn G ab- 
wesend ist. In meinem Material ist grunes Pigment meistens auch bei 
> rezessiv gelben» rr-Samen vorhanden, wenn auch erheblich schwächer 
als bei normal griincn, weshalb man die Sache so ausdriicken können 
durfte, dass R die griinc Farbe bei Kotyledonen verstärkt, die mit der 
Konstitution rr »blass» sein wiirden. Ich habe es indessen vorgezogen 
die Sache so zu formulieren, dass R den Effekt des oder der Gene auf- 
hebt, die das Erblassen der grunen Kotyledonenfarbe bedingt, was ja 
eigentlich nur eine andere Ausdrucksweise fiir die gleiche Behauptung 
ist. I)as (ileiche gilt iibrigens fiir die zweite Annahme von White 
wenn man G durch die Bezeichnung »normal griin» ersetzt. Die erste 
Annahme Whites ist dagegen nicht stichhaltig, was ich weiter unten 
zeigen zu können hoffe. 

Auch Pellew und Sverdrup (1923) haben den besprochenen 
Effekt von R beobachtet. Sie konslatieren nämlich, dass »when the 
faclor for round seed is associated with the lowesl term in the series» 
(blasse Kotyledonen und gelbe Hulsen), »the seeds which if wrinkled 
would have been pale, are often green or greenish». 

Ein eingehenderer Vergleich zwischen den Ergebnissen der friiher 
zilierlen Verfasser und den hier vorliegenden soll später erfolgen. Hier 
soll nur hervorgehoben werden, dass das Allelenpaar G — g^ mit dem 
ihm von White (1910) zugeschriebenen Effekt, nicht nur fiir eine 
genelische Erklärung der hier vorliegenden Kesullate iiberniissig son- 
dern ausserdem mit denselben unvereinbar ist. 

Laut White sind liierhergehörige Kreuzuugen GGllOO X ggiioj-o^. 
“-Fl GgliOoy, In F, wird die Spaltung in Kotyledonenfarbe 9 G/ : 
3 Gii : 3 ggl, 1 ggii, was nach der Beschreibung des Effektes der Gene 
von White zum Phänotypenverhältnis 13 gelbe : 3 griine fiihrt. Wie 
wir gesehen haben, können die an dieser Stelle mitgeteilten Zahlen 
nicht nach diesem Verhältnis gedeutet werden. Sollten die Formeln 
von White liier verwendbar sein, mussten wir annehmen, dass die 
Genotypen GI und ggl dem Phänotypus gelbe Kotyledonen und Gii 
und ggii dem Phänotypus grune Kotyledonen entsprächen, womit auch 
folgen wiirde, dass das Gen G ohne Effekt aiif das Verhältnis gelbe 
: griine Kotyledonen sein wiirde. 

In Cbereinstiinmung mit den Voraussetzungen von White besteht 
die griine Fa-Klasse Gii aus den Genotypen 1 GGii : 2 Ggii, von denen 
die ersterc konstant griin und die letztere 3 griine : 1 gelbe spaltend 
isl. In dem in diesen Abschnitl vorliegenden Material haben jedoch 
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Fo-Samen mit griinen Kolyledonen in keiiim Falle eine Spalliing in 
Fa gezeigt, sondern Nachkommen mil aiisschliesslicli gruntMi Koty- 
ledonen gegeben, was mit der Theorie von White unmöglich in Ein- 
klang gelvacht werden kann. 

DIE SPALTUNG IM rr-TEIL DER KREUZUNGEN Gk. X BIOTYPEN 
MIT GELBEN, RUNDEN KOTYLEDONEN UND GRÖNEN HÖLSEN. 

Da die hier hehandelten Kreuzungen mit den in voriger Abteilung 
idenlisch sind, sei hier betrcffs näberer Angai)en aiif dicse verwiesen. 


TABELLE 7. Spaltungszahlen in F> uncJ im rr-Tcil iiach gclbcn 
Kotgledouen und gräiien Hiilsen X Gk. 
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Als Rczessivc sind blassgriine + griinc gerechnet wordon. 
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Die Spaltungszahlen sind in Tabelle 7 wiedergegeben. Hier geben 
auch Fa-Samen mit griinen Kotyledonen Nachkommen die gelbe Koly- 
ledonen enthalteii, wahrend, wie wir gesehen haben, derartige ff-Samen 
immer ausschliesslich griine Kotyledonen gegeben haben (Tab. 5), was 
zelgt, dass die Modifizierbarkeit der rr-Samen bedeiitend grösser ist als 
die der Ä-Samen, wenn wir voraussetzen, dass die Kotyledonenform- 
und Kotyledonenfarbegenen frei kombiniert werden, was wir gestiitzt 
auf ubrige Resultate annehmen miissen. 

Trotzdem stimmen die Spaltungszahlen sehr wohl mit dem Ver- 
hältnisse 3:1, aber viel schleehter mit 13:3. Die Anzahl der F..,- 
Familien ist hier so klein, dass ich es als nicht lohnend erachte ihr 
Verhältnis anzugeben. 

Zusammenfassung. — 1 ) (Iriine Fa-Kotyledonen geben hier auch 
in Fn gell)e Kotyledonen. 

2) Die Modifizierbarkeit in diesen Kreuzungen isl also bei rr-Samen 
erheblich grösser als bei K-Samen. 

3) Die Spaltung gelbe : griine Kotyledonen in iind F» nach gelben 
Fa-Samen kann auch als regelrecht monohybrid aufgefasst werden. 

Die Erörterung dieser Resultate wird, um allzuviele Wieder- 
holungen zu vermeiden, auf das nächste Kapitel gespart, das Kreu- 
zungen zwischen Gk. und einer Markerbse mit gelben Kotyledonen 
behandelt, also eine Kombination vom gleichen Typus wie die in dieser 
Abteilung besprochenen. 


4. KREUZUNGEN Gk, X BIOTYPEN MIT GELBEN, RUNZLIGEN 
KOTYLEDONEN UND GRONEN HÖLSEN, 

Folgende Kreuzungen dieses Typus werden hier behandelt: 

XI. Dt. L. 11 XGk. Pop. F,-Kotyledonen 1926. Fg nicht untersiiclit. 

XII. » » X »> Linie20. » » » » » 

XIII. » » X » » 21, » 1927. Fg-Kotyledonen 1928. 

XIV. Gk. Linie 21 X Dt. L. 11. » » » » 

Wie aus Tabelle 8 iiber die hierhergehörigen Spaltungszahlen her- 
vorgeht, geben auch hier Fa-Samen mit griinen Kotyledonen zuweilen 
eine Fa-Generation die gelbe Kotyledonen enthält. Die Variabilität der 
Kotyledonenfarbe ist also hier wie bei den rr-Samen der friiher behan- 
delten Kreuzungsserie eine erhebliche. 

Die Spaltung in Fa und in Fa-Familien nach gelben Fa-Kotyledonen 
kann hier in gleicher Weise wie in der vorherigen Abteilung als normal 
monohybrid betrachtet werden. Fa nach Kreuzung XIV zeigt jedoch 
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TABELLE 8. Spalt ii ny szahlen in iind F^ nach gelben, rnnzUyen 
Kotijlcdonen iind grunen Hulsen X Gk, 




- 


(lefundene 

Xahlen 

. I 

^ ’ s : s 
« i '■ % 


Pro 4 gefundenes 
Verhåltnis 

I I 

' ^ '■« Sl 

: & | 1 ; 6 * ; 


\I 





F. 

18 


8 

2,-7 ■ l,2:t 

0,68 

XII i 


__ 



» 

44 


19 

2,79 1,21 

0,.1.i 

Xllli 






64 


24 

2,91 ' 1,09 

0,io 

» 

(irune 

Kolyledonen, 

griine 

H iil sen 


0 

8 

, 25 

0,97 1 3,0.1 

6,i:t 

» 1 

» 

» , 

}>C‘lbe 

» 

» 

12 

63 

i B9 

0,.i:i i 3,07 • 

18,52 

XIVi 


- . „ 




102 


12 

3,58 ; 0,42 

il,57 

» 1 

Gelbe 

Kolyledonen, 

{•riine 

liiilscn 


1269 

2 

! 117 

3,01 0,99 

0,24 

» 

» 

» 

}{elbe 

» 

» 

18 

0 

82 

‘ 1,48 ' 2,52 

10,01 ’ 

» 

Griine 

Kotyledonen, 

griine 

Hiilsen 

» 

28 

15 

: 17 

1 1,87 I 2,1.1 

1,81 

*> 1 

» 

») 

gelbe 


» 

iKeine Spaltung 

( 


SumiTie F^ 





228 

— 

63 

1 3,1« ' 0,87 

1,28 


eiiien grossen Ausfall an griinen. l)ie starke Abweicliiing in diesein 
Falle kann niclit durch Fehlklassifikation von stark erl)Iassten grunen 
Samen erkläiT werden, welctie Annahme ansonsten fur ein so variables 
Material wie dieses nahe zur Hand iiegen wiirde. Aus den 114 Fy- 
Samen wurden 91 Fj-Pflanzen erhalten, von denen, wie die F.-Analyse 
gezeigt hat, nur 2 fehlerliaft klassifiziert waren. Wenn das in Frage 
stehende Defizit durch eine Fehlbestinimung der Samenfarbe veriirsachl 
worden wäre, sollten von den 102 gelben Samen 10,r. % genotypisch 
griin gewesen sein, während der iatsächliche Fehlbeslimmungsprozent 
nur 2,2 % betragen hat. 

Bei einem erwarteten Verhällnis von 13 : 3 wird indessen I)/mj. 
= 2,2r>, und noch besser stimmen die gefundenen Zahlen mit dem di- 
hybriden Verhältnisse 15 : 1. Das Verhältnis pro 10 isl nämlich 
14,32:1,68; D/m^j =1,8k. Wie untenstehende Ubersicht, deren Zahlen 
ausschliesslich von Kreuzung XIV stammen, zeigt, widerspricht indessen 
die Verteilung der Fs-Familien beiden diesen Erklärungen. 

Aiisserdem ist die Kreuzung XIV linienreziprok zur Kreuzung XIII 

^ Die Fs-Analyse zeigt. dass eine in diese Zahlen oingereehneie Fi-Fainilie von 
einem zu gelb modifizierten genotypisch griinen Samen herstamml, was di(* Pnregel- 
mässigkeit in diesem Falle befriedigend erklart. 
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(in bezug auf Gk. ist sogar die gleiche Pflanze im einen Falle als Mutter, 
im anderen als Vater verwendet worden), die ein fast ideales 3:1- 
Verhältnis in Fo aufweisl. Es scheint daher, als ob das Verhalten der 
Fa-Generation in Kreuzung XIV als eine ziifällige Abweichung zu 
belrachten sei. 

Die Verteilung der Fa-Familien nach gelben Fa-Kotyledonen und 
grunen Fa-Hulsen ergibt sich aus untenslehender Zusammenstellung, 
die zeigt, dass die gefundenen Zahlen sowohl mit dem bei freier Kom- 
bination von O und / zu erwartendem Verhältnis wie bei einem 
(iametenverhältnisse in bezug auf diese Genen von 8:1:1 : 8 (siehe 
hieruber S. 281 ) stimmen. Das nach der Theorie von White zu er- 
wartende Verhältnis (7:6) zeigt dagegen eine zu grosse Differenz 
gefunden — erwartet und das Gleiche gilt fur das bei der Annahme von 
zwei homomeren (ielb-Genen zu erwartende (7 : 8). 


(iefunden: 

Erwartet nach 1:1: 
Erwartet nach 8:1: 


D/niab.s.‘ 

Erwartet laut White: 
Erwartet nacli 15 : 1 in Fa*. 


19 konstante : 52 spaltende 

23,7 : 47,3 

4,7 : 3,976 — 1,18 

25.1 : 45,9 
6,1 : 4,030 = 1 ,r)i 

38.2 : 32,8 

19.2 : 4,197 = 4,57 

33.2 : 37,8 

14.2 : 4,202 = 3,38 


Das Verhältnis zwischen konstant grunen und »spaltenden» Fa- 
milien nach grunen Fj-Kotyledonen ist 25 : 5, sollte aber nach der 
Theorie von White 1 : 2 sein, da die griine Fa-Gruppe GU aus 1 GGii 
und 2 Ggii besteht, von welchen Gruppen die erste konstant griin sein 
sollte und die letztere im Verhältnisse 3 griine : 1 gelbe spalten sollte. 

Zusanmienfassung, — 1) Grune Fa-Kotyledonen geben auch gelbe 
Kotyledonen in F^. 

2) Die Modifizierbarkeit der Kotyledonenfarbe ist also hier gleich- 
wie in dem in der vorigen Abteilung behandelten Material gross. 

3) In Fa und F;i nach gelben Fg-Kotyledonen ist die Spaltung als 
regelrecht monohybrid zu betrachten. 

Diskussion. — Kreuzungen vom Typus, die in dieser und den 
beiden vorigen Abteilungen behandelt worden sind, sind unter Benut- 
zung der Benennungen von White (1916) und Neff und White (1927) 
als GGII OO X ggiio.iO^ zu bezeichnen. 

White (1916) fand nach Kreuzungen Gk. X gelb die Spaltung 



ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 249 

457 gelbe : 109 griine, was mit dem Verhällnisse 13:3 gut iibercin- 
stimmt, während l)/mj^ fiir das Verhältnis 3 : 1 3,t5 belrägt. Dieses 
Resultat lässt sich mit den in dieser Arbeit mitgeleilten nieht in Kinklang 
bringen. Der Unterschied beruht sicherlich nieht auf einem Unter- 
schied zwiselien meinein und dem Untersuchungsmalerial von WniTE. 
Der von mir beniitzte (ik. wie der in den Versuchen von White ver- 
wendete sind von der gleiclien Firma (Haage & Schmidt, Erfiirt) ein- 
gekaiifl, und liinsichtlicli einer so seltenen Sorte wie di(\ser kann man 
wohl kaum vermuten, dass »ein Ersatz mit gleichwerliger Soiie» erfolgt 
ist. Ausserdem slimmt mein Material von (ik. vollständig mit der 
eingehenden Besehreibung von Neff und White des Gk., mil dem 
White gearbeitet hal, iiberein. Fs liegt wohl die Amiahme am näeh- 
slen, dass die einaiider widerspreehenden Resultate auf Klassifikations- 
differenzen beruhen. Wie oben mehrmals belonl wurde, ist die Varia- 
bilität der Kotyledonenfarl)e in diesem Material sehr gross, was aueh 
aus Whites Tabelle ul)er die Kreuznngen (ik. X griin hervorgeht. Dass 
sie dann aueh zufolge versehiedener Milieuverhällnisse in der einen 
oder anderen Richtung versehieden wird, ist mehr als wahrseheinlich. 
Whites und mein Material ist nieht nur an weit enlfernten Plälzen 
und in versehiedener Weise sondern aueh in versehiedenen Jahreii 
gebaul, was niehl zumindesten Bedeulung besitzt. Die Jahre 1927 und 
1928, da der Hauptteil meines Materials gereift isl, waren in Sehweden 
ungewöhnlieh kall und feiiehl und man könnte sich sehr wohl vor- 
stellen, dass sie die Varialionsbasis in der Riehlung gegen weiiiger 
starkes Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe versehoben haben. Der 
1920 gereifle Teil des Materials — dieses Jahr halte einen warmen und 
trockenen Sommer - - hat indessen aueh keine Stiilze fiir die Theorie 
von White abgegeben. Mir seheint es daher jedenfalls imiglieh, dass 
die Milieuverhältnisse wenigstens zum Teil die Unlersehiede in der 
Auffassung der in Rede stehenden Spaltungen erklären könntcn. 

Naturlieh kann aueh eine versehiedene Farbenauffassung mitein- 
gespielt haben. Während der vier Jahre, die ich (ik. in Kultur gehabl 
habe, habe ich diese Sorte nie als gelbsamig sondern immer nur als 
blass griin auffassen können, was aueh fiir die direkt von Erfurt ein- 
gekaufte Probe gilt. Dies könnte auf eine versehiedene Auffassung der 
Grenze zwischen gelb und griin von White und mir deuten, da White 
(1917 a) die Kotyledonenfarbe als »light yellow» beschreibt. Nun isl 
es indessen möglich, dass Whites Besehreibung sieh nur auf von ihm 
selbst gebautes, stärker erblassles Material der Sorte als meines beziehl, 
und aueh dass die von ihm aus Deutschland erhaltene Partie unter 
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anderen Verhältnissen gebaut worden ist, wodurch sie stärker erblasst 
ist als meine von dort erhaltene Probe. Diesfalls ist es am wahrschein- 
lichsten, dass die Unterschiede in den Resultaten hauptsächlich auf 
verschiedene klimatische und edaphische Verhältnisse zuriickzufuhren 
sind, unler denen die Untersuchungen slattfanden. 

Ein solcher Umstand, dass griine runzlige Samen mit einer ein- 
zigen Ausnahme in Fg nach Gk. X gelbe RR (White 1916, Note zu 
Tabelle III b) fehlen, spricht auch dafur, dass die grune Kotyledonen- 
farbe im Material von White bedeutend stärker nach gelb modifiziert 
ist als in meinem. White (1. c.) ist am eheslen geneigt den Mangel 
an griinen rr-Samen als Folge einer Koppelung zwischen R und Koty- 
ledonenfarbegenen (diesfalls G, da / in mehreren Versuchen sich von R 
unabhängig gezeigt hat) zu deuten. Wäre eine Koppelung zwischen 
G und R vorhanden gewesen, so wiirde es indessen schwierig gewesen 
sein die Entstehung des Verhältnisses 13 gelbe : 3 griine in nach 
Kreuzungen wie diesen zu verstehen. 

Besonders bedeutungsvoll ist, dass im vorliegenden Material die 
Spaltung in bezug auf die Kotyledonenfarbe bei F-Samen ausschliess- 
lich durch den Effekt des Allelenpaares I — i erklärt wird, und dass hier 
die Variabilität so stark vermindert ist, dass die Spaltung in keiner 
Weise von gewöhnlichen / — ii-Spaltungen abweicht. Bei rr-Samen 
haben wir dagegen eine Modifizierbarkeit, die in diesem Material un- 
vergleichlich grösser ist als bei Nachkommen von II X ii gewöhnlich 
der Fall ist. Es kann daher nicht verneint werden, dass hier ein oder 
mehrere Genen wirksam sind, aber trotzdem wird, wie wir gesehen 
haben, die Spaltung auch in diesen Fälten ohne Schwierigkeit (sogar 
am besten) als normale monohybride / : ii-Spaltung erklärt. 

In gleicher Weise wie White haben Pellew und Sverdrup (1923) 
gefunden, dass grune, runzlige Kotyledonen in Fa nach »pale wrinkled» 
X gelbe. runde fehlen, und indem sie dies mit der Festslellung Whites, 
dass gelbe, runde in Fa nach (ik. X grune runde fehlen, zusammen- 
stellen, finden Pellew und Sverdrup es am wahrscheinlichsten, dass 
diese Unregelmässigkeiten »are both consequences of an influence of 
the roundness, such that the pale when round may be green». Diese 
Annahme ist durch die Spaltung des F-Teiles in meinem Material als 
voll bewiesen zu betrachten. Doch hat hier die Klasse griin rr nicht 
gefehlt, sondern ist in zufriedenstellender Grösse vorgekommen. Dass 
der Dnterschied auch in diesem Fall auf Klassifikationsdifferenzen 
zufolge verschieden starken Erblassens in den verschiedenen Kulturen 
beruht, ist wahrscheinlich. 
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SvERDRUP (1927) veröffentlichl zwei Fo-Serien nach >palc wririk- 
led» X S^lbe runde. Aiif Seite 230 wird die Serie 777 gelhe : 271 griiiie 
wiedergegeben, wenn Sverdrups »pale cot.'> als griine gereehnet werderi. 
was am nächsten zur Hand liegt, da sie wahrselieinlich »blass griino!!» 
in meiner Tabelle entspreehen. Bei einer zahlenkritischen Behandliing 
dieses Materials finden wir lolgendes. 

(ierundenes Verhältnis pro 10: ll,s(» gelbe : 4,i4 griine. 

])/in|. lur 12 : 4: 0,u : 0 , 2 h — Oa». 

» » 13:3: l.i4 : 0,iH:j = oa». 

Werden Sverdrups »pale» als gelbe gereehnet, erhäll man das \oll- 
kommen sinnlose Verhältnis 1013 gelbe : 35 griine. 

Weiter unten (op. eit., S, 232) teilt Sverdrup eine Spallung in 
203 gelbe : 80 griine mit (— 14 »green» + 00 »pale») d. h.: 

riefundenes Verhältnis j)ro 10: 12,27 gelbe : 3,7:4 griine. 

l)/m,j fiir 12:4: 0,27 : 0,:47i = 0,72. 

» » 13 : 3: 0,7:4 : 0,:4:47 = 2,i7. 

Es ist deutlieh, dass das Verhältnis gelbe : griine ohne Hindernis 
als 3 : 1 erklärt werden kann, aber sclnverlieh als 13 : 3 in gleieher 
Weise wie die in dieser Arbeit publizierten Zahlen. Mit >])ale» als gelbe 
gereehnet wird das Verhältnis im lelztgenannten Falle 329 gelbe : 14 
griine. Sverdrup hebt aueh hervor, dass der Mangel an griinen viel 
zu gross ist, um eine Deulung der dreigliedrigen Phänotypenserie naeh 
den Verhältnissen 12:3:1 oder 9:3:4 zuzulassen. 

Die Uesultate Sverdrups stiitzen also meine eigene Auflassung der 
in Rede stehenden Spaltungen als normal nionohybridc*. 


5. DIE GENOTYPISCHE GRUNDLAGE FUR DIE SPALTUNGEN IN 
BEZUG AUF DIE KOTYLEDONENFARBE. 

a. ZUSAMMKNI ASSUNG DER EXPERIMENTELLEN ERGEHNISSE. 

Soweit diese Untersuchung einen Anhalt gibt, lassen sich ihre ge- 
sammelten Resultate folgendermassen ziisammenfassen. 

1) Bei Kreuzung (ik. X gelb ist die Spaltung 3 gelb(‘ : 1 griine. 

2) Bei Kreuzung (ik. X griin kann keine monohybride Spaltung 
in grune : gelbe konstatiert werden, aber viele Tatsaehen spreehen 
dafiir, dass eine monohybride Spaltung 3 stark griine : 1 blass griine 
+ gelbe erfolgt, aber nur an Pflanzen mit griinen Hiilsen. 

3) Die Reaktionsnorm in bezug auf die Kotyledonentarbe ist aueh 
im iibrigen an griin- und gelbhiilsigen Pflanzen (siehe Tab. 3 und 8i 
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deutlich verschieden, derart, dass eine Verminderung deullich griiner 
Samen mit gelber Hiilsenfarbe folgt, was beweist, dass das Allelenpaar 
O — Oj, (Neff und White 1927) auch auf die Kotyledanenfarbe ein- 
wirkt. 

4) Dieser Einfluss von 0-— vermag sich indessen an /?-Satnen 
nicht geltend zu machen, was u. a. deullicli darin zum Ausdruck 
kommt, dass griine Fa- Samen konstant grune bei Samen, aber of t 
griine — blasse — gelbe F» bei rr-Samen geben. 

o) l)as Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe ist keine direkte 
Folge der gelben Hiilsenfarbe, sondern es macht sich auch bei griin- 
hiUsigen Pflanzen geltend, was an mehreren Stellen aiis den erhaltenen 
Zahlen hervorgeht. 

6) Die Modifizierbarkeit ist in diesem Material bedeiitend stärker 
als bei I : ii> Spaltungen im allgemeinen der Fall ist, was darauf deutet, 
dass diese Variabilität auf der genotypischen Konstitution von Gk. 
beruht. 

7) Als (irund fiir diese Variabilität liegt es am nächsten an die 
Allelen 0 — zu denken. Dass fiir diese Eigenschaft besondere Genen 
vorhanden sind, kann durch die vorliegende Untersuchung nicht be- 
wiesen werden, und eine solche Annahme ist auch zur Erklärung der 
Tatsachen nicht notwendig. 


b. DIE GENOTYPISCHE KONSTITUTION. 

Der einzige genotypische Erklärungsgrund, der mit sämtlichen 
Tatsachen in Einklang gebracht werden kann, ist meiner Ansicht der, 
dass zwei Allelenpaare I — i und O — die Ursache fiir die erhaltenen 
Spaltungen in der Kotyledonenfarbe bilden. 

Der (ienotypus Goldkönigs ist in bezug auf diese Allelen 
der der Varietäten mit gelben Kotyledonen und griinen Hiilsen, die in 
diesen Vcrsuchen verwendet wotden sind, IIOO und der der griin- 
samigen und griinhulsigen Varietäten iiOO. Folgende Biotypen in den 
Spaltungen haben gelbe Kotyledonen: 10 und /o^Op, und folgende griine: 
iiO und nOpOp. Der letztere ist jedoch unter gewissen Voraussetzungen 
(bei Abwesenheit von R) blass grun — gelh. 

Die Verhältnisse fiir F;. nach einer Kreuzung vom Typus Gk. X 
gelbe Kotyledonen und griinen Hiilsen, d. h. X //OO, zeigt Tab. 9, 
die natiirlich gleichzeitig iiber das Verhalten verschiedener Kreuzungen 
in Fa Aufschluss gibt. 
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TABELLE 9. Vbcrsicht uher die Spaltung der Kotgledonenfarbe in 
Fo. nacli Gk. X gelbe, runde Kotyledonen und griine HiUsen, 


Fj-Gcnotypus 


/"g-Kotyledonenfarbe 



gelb 1 hlassgrun 

gniii 

gelh j hlassgrun 

grun 

1100 

1 1 

; konstant! — | 

_ 

konstant; 



IlOor 

f 1 

» — 

— 

,) — 

- 

liOO 

i ^ , 

1 

, 

1 

liOor 

! ' 

1 

>12 > 1 * 

3 

11 Or Or 

konstant — 


j konstant — 


liOrOr 

3 i - ! 

1 

, 3 1 ■’ 

— 

iiOO 

1 — ' — konstant' 

konstant 

iiOOr 

1 — , - 1 

» 

i — 1 » 

3 

iiOrOr 

! _ — j 

» 

— konstant ^ 

- 


Ziir 1\ib. 9 isl lolgendes zu bemerken (die Leilzahlen entspreeben 
den Noten in der Tabelle). 

^ iio,o,.rr-Siniien sinti aiit (irund des starken Varialionsverinögens ausser blass> 
griin aiich grun und gelb, da aber die Modifikationen in beide Rictitungen gehcn, 
wird das Verhältnis gelbc : griine -f blasse doch iingefähr 3:1, insofcrn nicht be- 
sondcre äusscTc Verhältnisse die Modifikation in eine bestiminte Richtimg be- 
cinflusscn. 

Selzcii wir eiii Gamctcnverliältnis lO — Jo^, — iO — io^, von 8:1:1:8 voraus 
(siehe unteii), erhalten wir die drei Pliänotypengriippcii im Verhältnis 243:17:54 
oder gelbe : griine im Verhältnisse 243:81. Wenn 0,1 der blassgriinen Kotyledonen 
nach gelb modilizierl werdeii und 0,1 nach grun, lickommen wir das Verhältnis 
244,7 : 13,0 : 65,7 oder 244,7 : 79,3 — 0,98 grune pro 4 (das entsprerhende Verhältnis fiir 
0,2 isl 0,90 griine pro 4). T)ic Anzahl grune pro 4 isl nach 13 : 3 0,75. 

' Diese Spaltung wird mil 10 % Modifikation der blassgriinen in jede Richtung 
3,1 : 0,8 : 0,1 pro 4 zz 3,1 0,9, also fast ideal (20 % entsprechcn 3,2 : 0,« . 0,2 3,2 : 0,8). 

* Diesc Spaltung entspricht der Kreuzuiig Gk. X griine Kotyledonen, grune 
Hiilscn. Das Verhältnis wird mit 10 % Abweichung nach jeder Richtung 0,1 : 0,8 
: 3,1 zz 0,9 gelbe + blassgrune : 3,1 dcullich griine oder mil 20 % entsprecheiid 0,2 
: 0,C : 3,2 zz 0,8 : 3,2. 

* Das enlsprechende Verhältnis wird hier mit 10 % 0,1 : 3,8 : 0,1 zz 3,9 : 0,1 und 
mit 20 % 0,2 : 3,6 : 0,2 zz 3,8 : 0,2 usw. 

Die in Abteilung VI, 1 behandelten »Spaltiingen» bilden hinsiehllich 
Fa eigentlich eine Summiening der beiden unter 3) und 4) oben behan- 
delten Fälle, was die grosse Unregelmässigkeit erklärt, die am deiitlicli- 
sten aus Fig. 1 zu ersehen ist. 

Zu Obenstehendem ist vielleicht ausserdem zu bemerken, dass die 
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Modifikationsverhältnisse naiurlich keineswegs so regelmässig sind, wie 
hier dargestellt, sondern im Gegenteil in verschiedenen Parzellen, ja 
sogar an verschiedenen Pflanzen sehr ungleich sind, und ausserdem 
wird die Mittelklasse wahrscheinlich mehr in die eine als in die andere 
Richtung beeinflusst. Dies kann iibrigens durch ein Studium der F»- 
Zahlen fur die F^Gruppe mit griinen Kotyledonen in den hier auf- 
genommenen Tabellen beleucbtet werden. 

Der Kreuzungsverlauf wird fiir die verschiedenen Biotypenkombi- 
nalionen, wenn die Komplikationen beriicksichtigt werden, folgender. 


I. /*. 


III. P. 


IV. P, 


iio^o^rr x IIOOHH 
nOo^Hr 

II.V» /ON:2,r» /o,.o,./i : 2,5 liOR: 9,5 1 11,2 iOrr: 0,8 : 0,8 iiOrr: ;i ,2 /io,.o,rr 

36 gelbe 


12 grune 


12 gelbe 


II. P. 
1 -^ 
p, ■ 


0,8 deutl. 3,2 deiitl. griine 
gruiic -f schwach 
griiiic 4 gelbe 


etvva 12 gelbe 
iio^o/r X UOOn 
liOo^rr 

11,2 /O/t: 0,8 /o,,Oprr: 0,8 iiOrr) 3,2 iio^.o/r 


etwa 4 griine' 


12 gelbe 


0,8 deutl. 3,2 deutl. griine 
griine 4- schwach 
griine 4- gelbe 


etwa 12 gelbe 


etwa 4 griine* 


9 i/0/i:3 iio^o^R 


iio^o/r X iiOOlUt 
iiOo^Iir 
3 iiOrr : 


12 deutl. griine 


1 iio^o^jr 


3 deutl. 1 deutl. griine 4 - schwach griine 
griine -|- gelbe • 


etwas > 3 deiitlich griine etwas < 1 gelbe 
-f schwach griine 


iio^,o^,rr x UOOn 
iiOo^rr 

3 iiOrr :l iio^ojr 


3 deutl. 1 deutl. grune + schwach griine + gelbe 
griine | 

etwas > 3 deutlich griine etwas < 1 gelbe 4 - schwach ^ 

griine 


^ Koppelung 1—0 mil oinem Gamclonverliältnisse von 8 : 1 (siehe unlcn). 
UnregeUnässigkell wegen starkor Modifizierbarkeit von m),.Oj.rr-Samen (viel- 
leicht auch von i/0«rrr-.Samen). 
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e, ERÖUTERUNG FRUHERER RESULTATE. 

Whites (1916) ARelenpaar G — g sollte laut Obenslehendem eine 
ähnliche Wirkung wie 0 — Oj.haben. Bei den Verhältnissen iinler denen 
mein Material gebaul wordeii ist, stimmen indessen die gefundenen 
Zahlen nicht mit den auf Grund des von White beschriebenen Effektes 
des Gens G erwarteten iiberein. Dasselbc gilt fiir das Unlersuchungs- 
material von Sverdrup, dessen Verhältnisse besser mit obenstehendem 
Genotypensrhema ubereinslimnien als mit dem von White. Die Milieu- 
verhältnisse, unter denen das Material von White ziir Entvvieklung 
gelangt ist, haben indessen zu einer Phänotypengruppierung geliihrt, 
die seine Zahlen mit den von ihm beschriebenen Wirkiingen von G — g 
ubereinstimmen lassen. Die Allelenpaare G — g iirid O — mössen als 
Synonyme betrachtet werden und die Unterschiede als von verschiede- 
nen Auffassimgtm des Effektes dieser Allelenpaare abhängig, welche 
Auffassiingen ihrerseits auf die ungleiche phänotypische Reaktion gegen 
die vcrschiedenen äusseren Verhältnisse, unter denen die Ihitersuchung 
erfolt ist, zuruckzufuliren sind. 

Aus praktischen Grunden soll indessen die Bezeichnung O — Oj. fiir 
das in Frage stehende ARelenpaar anstatt G — g beibehalten werden. 
Der von White G — g auf (irund der von ihm gefundenen Phänotypen- 
gruppierungen zugeschriebene Effekt stimmt nämlich, wie wir gesehen 
haben, nicht mit unter anderen Verhältnissen gefundenen (iruppie- 
rungeii. Ausserdem kann die Bezeichnung g nicht gut anstatt Oj. in die 
trimorphe Allolenserie O—Oj. — Oy von Neff und White (1927) ein- 
geordnet werden. 

Pellew und Sverdrup (1923) vermutelen, dass »the yellow pods 
and the pale colour of the cotyledons are due to the absence of a single 
factor». Sverdrup (1927) ist noch mehr zur Annahme geneigt »the 
recessive pale yellow cotyledons simply as an early manifestation of 
the factor for yellow pod» bei ihrer Varietät zu deulen. Dass es sich 
wirklich so verhält, diirfte das Verhalten des hier vorgelegten Unter- 
suchungsmateriales mit hinreichender Sichcrheit dargetan ha])en. 

White vermutet (1917 a, S. 581) dass G mit O gekoppelt ist und 
veröffentlicht später (1917 b) folgende Zahlenserie: 134 griine Kotyle- 
donen, griine Blätter : 6 griine Kotyledonen, gelbe Blätter : 16 gelbe 
Kotyledonen, griine Blätter : 40 gelbe Kotyledonen, gelbe Blätter. Auf 
Grund dieser nimmt Wellensiek (1925) ein Koppelungsverhältnis von 
8 : 1 an. White setzt indessen zu den Zwischenklassen wegen der 
Klassifikationsschwierigkeiten ein ? und betont die Möglichkeit, dass die 
Koppelung absolut ist. Er hat jedoch Individuen mit zweifellos griinen 

HeredUas XII. 17 
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Kotyledonen und gelben Blättern gefunden und hatte sogar eine solche 
Rasse in Kultur, weshalb er die Theorie von der partiellen Koppelung 
nicht iibergeben kann. 

SvERDRUP (1927) teilt folgende Serie mit: 332 griine Kotyledonen, 
grune Hulsen : 12 grune Kotyledonen, gelbe Hulsen ; 20 blasse Koty- 
ledonen, griine Hulsen : 87 blasse Kotyledonen, gelbe Hulsen, die auf 
ein Koppelungsverhältnis von 13 : 1 passt. Sverdrup erwähnt ausser- 
dem, dass dieses Verhältnis auch fiir die Serie von White gelten 
könnte, hält es aber fiir möglich, dass die dritte Phänotypenklasse 
durch Modifikation von »genolypisch griinen» Kotyledonen zu blassen 
hinzugekommen ist. Das ist auch in Ubereinstimmung mit Obenste- 
hendem die einzige Erklärungsmöglichkeit fiir die Entstehung einer 
solchen »Koppelungsserie» und ausserdem isl das bei Kenntnis der 
Modifikationsmöglichkeiten griiner Samen eine sehr wahrscheinliche 
Erklärung. 

Selbst habe ich folgende Serie gefunden: 209 griine Kotyledonen, 
griine Hulsen : 23 grune Kotyledonen, blasse Hiilsen : 27 gelbe Koty- 
ledonen, griine Hulsen : 27 gelbe Kotyledonen, gelbe Hulsen. Hierbei 
habe ich zu den gelben Kotyledonen nur solche gereehnet, denen jede 
Spur von Grun gefehlt hat. Die ersle Klasse ist hier viel zu gross, um 
diese Serie in (Jbereinstimmung mit einem Gametenverhältnisse von 
2 : 1 oder 3 : 1 deuten zu können, welche Annahme auf Grund des 
Verhältnisses der drei letzten Klassen im iibrigen am naheliegendsteii 
erscheint. Die Parzellenverteilung, dargestellt in Tab. 4 und Fig. 2 
sowie die Kurven in Fig. 1 widersprechen ausserdem der Annahme 
einer Koppelung. 

Will man das Gen G beibehalten und dasselbe als mit O absolut 
gekoppelt belrachten, so ist dies formell naturlich möglich. Es erscheint 
indessen bedeutend einfacher und genau so klarlegend anstatt dessen 
von einer pleiotropen Wirkung von O — Oj, zu sprechen, besonders da 
das Erblassen der griinen Farbe an der Stammbasis, der Blätter in den 
Infloreszenzen und der Hiilsen sowie das Erblassen der griinen Farbe 
von Keimblättern kaum als etwas anderes als eine typische Äusserung 
von isophener Pleiotropie (Hallqvist 1921) zu betrachten ist. Eine 
Koppelung G — O ist dann nichts anderes als eine Koppelung eines Gens 
mit sich selbsti 

d. DIE MODIFIZIERBARKEIT DER KOTYLEDONENFARBE. 

In diesem Zusammenhang diirfte es am Platze sein wiederum einen 
Blick auf die Modifizierbarkeit der Kotyledonenfarbe, auch unter 
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Beriicksichtigung der bei der Bearbeilung des hier beluuidelteii Mate- 
rials gefundenen Verhällnisse, zii werfen. 

Ani kiirzesten und ubersichilichsten geschiehl dies durch eine 
Wiedergabe des Schemas in Fig. 3 und auch unler llinweis auf dies- 


Genotypus: 

PhÖinolQDUi: 

gelb 

blQSjgrun 

yrun 

Rl^ 

r/ 

RiO 

RiOr 

nO 

riOr 



f A 



V 

[ ) 



t 

c 3 







^ ^ 


■■■■■■■■■■ haufigster (»iiormaler ) Phanotypus 
ziomlich nuufiger 

weiiiger hiuifigcr > 

seltencr > 

sehr sclteiuT ^ 

C* ) nur bei aussergewöhnlichen Milicuciiiniissen 

Fig. 3. Die Variabilitåt der Kotylcdonenfarbc bei verscliiedcner genotypischer 

Konstitution. 

beziiglich in Kap. IV (iesagtem. Knmmentare liierzu sind kaum von 
Bedeutung, da die Figur zeigt, was nichl ohne viele Worie gesagt 
werden kann. 

VII. SPALTUNGEN IN ANDEREN EIGENSCHAFTEN* 

^ 1. DIE KOTYLEDONENFORM. 

Die sumniierten Spaltungszahlen in bezug auf die Form der Koly- 
ledonen sind 2892 R : 953 rr, was einem Verhältnis pro 4 von 3,oi : 0,99 

* Fur gewisse Zuckererbsensorten wäre folgende Bezeichnung rich ligor: dick 
— gestrichelte oder dunnc Linie — punktierl in Klammcr. 
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entspricht; — 0,36. Hiervon sind folgende Zahlen Resultate von 

F2-Spaltungen: 1541 : 505 = 3, oi : 0,99; 0/01^ = 0,26. Fur Fs ist das 
Resultat 1351 : 448 = 3,oo : l,oo (0,997). Die grösste Abweichung von 
diesem idealen Verhältnis fand sich in F2 nach Kreuzung II; diese ergab 
72 ii : 11 rr = 3,47 : 0,53 pro 4; D/nij^ = 2,48. Die Spaltungen mit Bezug 
auf R — r mussen daher in (Jbereinstimmung mit fruheren Ergebnissen 
(siehe White 1917 a, Wellensiek 1925, Rasmusson 1927) als ideal 
betrachtet werden. 

Die Parzellenverteilung ergibt sich aus Tab. 10. Die Uberein- 
stimmung mit den idealen Zahlen ist fur Kreuzung VIII ziemlich 
schlecht, aber die Abweichung liegt doch innerhalb der zugelassenen 
Fehlergrenzen. Kreuzung X zeigt dagegen eine so grosse Abweichung 

TABELLE 10. Die Verteilung der Fs-Familien in bezug auf i?-r. 


Kreuzung 

Anzahl Fj,-Familien 
Konstant runde | Spaltende 

Anzahl 

konstante 
per 3 

DiitiK 

TV 

6 

13 

0,95 

0,15 

VII 

7 

27 

0,78 

0,91 

VIII 1 

18 

17 

1,54 

2,26 

X 

74 

10 

2,64 

10,45 


vom idealen Verhältnisse, dass hier besondere Verhältnisse geherrscht 
haben mussen, da ausserdem die Anzahl Fam ilien gerade in diesem 
Falle gross gewesen ist. Eine weitere Stiitze hierfiir besteht darin, 
dass die beiden hier mitgerechneten Parzellen ein gleichartiges Verhalten 
aufgewiesen haben. F2: IR und F2: UR sind nämlich in verschiedenen 
Parzellen ausgesäet und je fiir sich protokolliert worden. Das Detail- 
resultat war fiir die /R-Parzellen: 57 konstante : 9 spaltende = 2,59 : 0,4i 
pro 3 und fiir die n/?-Parzellen: 17 konstante : 1 spaltende = 2,83 : 0,i7 
pro 3. 

Die direkten Spaltungszahlen fiir Kreuzung X waren: 

Fa. 269 Ä : 103 rr = 2,89 : l,n. D/mj^ = 1,23. 

Fa. 228 R : 77 rr = 2,99 : l,oi. D/m^ = 0,io. 

Nach diesen Zahlen zu urteilen sollte die Spaltung ganz regelrecht 
erfolgen. 

Die Samenanzahl per Fj-Pflanze ist in dieser Kreuzung nicht relativ 
niedrig gewesen. Das Mittel ist fiir die /F-Parzellen 32 Samen per 
Pflanze und fiir die äR-Parzellen 28 Samen. 
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Eine Erklärung dicses eigentiiinlichen Verhallens in Kreuziing X 
kann ich gegenwärtig nicht gcben, aber ich beabsichtige dies zu er- 
neuerter Untersuchung aufzugreifen. 

Die Verteilung spaltender und konstanter Fo-Pflanzen im Verhält* 
nis zu den iibrigen Fo-Eigenschaften ergibt sich aus untenstehender 
Cbersicht (fiir 5 Pflanzen fehlen Aufzeichnungen in bezug auf An- bzw. 
Abwesenheit von Membran, weshalb diese hier nicht beriicksichtigt 
wurden). 

F^-Pflanzcn mit Membran. 58 konstante: 3 spaltende 19,4 konstante pro 1 spaltende. 
» ohne » 11 » : 7 » — 1 ,b » » » » 

)) mit grunen Hiilsen. 54 » : 10 » — 5,4 » » » » 

» » gelben » 15 n : 0 » = (oo » » » ») 

2. DIE HÖLSEN- UND BLATTFARBE. 

Die Spaltung in bezug auf O — Oj, wird in Tab. 11 wiedergegeben. 

In einem Falle ist die Obereinstimniung mit dem idealen Verhällnisse 
wcniger gut, und dasselbe gilt fiir die summierten Zahlen. Dies kann 
hier vielleicht auf Klassifikationsschwierigkeiten beruhen, da die 
Kreuzungen, die die grössten Differenzen aufweisen, gleichzeitig hin- 
sichtlich der Höhe spalten. Neff und White (1927) machen iiämlich 


TABELLE 11. Spaltungen griine : blassgelbe Huhcn. 


Kombinatiun 

Gefundene Ånzahl 

grune j gelbc 

ricfundenes 
Verhåltnis ' 
pro 4 

»■"K 

(ik. X D- ui. 

65 

18 

3,13 : 0,87 

0,68 

)) X h- ni. 

42 

18 

2,.^o : 1,44 

1,80 

» Xhd 

69 

17 

3,21 : 0,78 1 

1,12 

)) XDt. L. 11 

122 

27 

1 3,27 : 0,73 

1,00 

)) X W. w. 

236 

50 

3,30 : 0,70 

2,93 

! Summe 

534 

: 130 

j 3,22 : 0,78 1 

3,:i3 ' 


darauf aufmerksam, dass »combined with the two dwarfing factors . . . 
the foliage color change from green to yellow or greenish yellow is 
markedly retarded». Dies kann natiirlich zu einem Mangel an gelb- 
hiilsigen Pflanzen fiihren, da solche als griine gerechnet worden sind. 
Indessen zeigt Gk. X D. m., die auch in hohe und niedrige spaltet, einen 
recht beträchtlichen Dberschuss an gelben, welcher Umstand dagegen 
spricht, dass das oben erwähnte Phänomen die Ursache des Mangels 
sein sollte. 
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Wenn es auch nicht sicher ist, dass der Mangel an gelbhulsigen 
Pflanzen auf einer fehlerhaften Klassifikation beruht, muss diese Mög- 
lichkeit doch berucksichtigt werden. Durchschnittlich sollten dann 
etwa 7 % der gelben Pflanzen in den zwei letzten Kombinationen in 
Tab. 11 als grune klassifiziert worden sein. Ein derartiges Verhältnis 
ist naturlich nicht ohne Einfluss auf die Spaltungszahlen fiir Koty- 
ledonenfarbe, wenn es sich um rr-Samen handelt. In bezug auf die 
/?-Samen hat eine derartige fehlerhafte Gruppierung, wie wir gesehen 
haben, keinen Effekt. Fi iiOo^, die ideal in 3 170 : 1 iiOj.o^ spalten 
sollte, gibl mit 7 % fehlerhafter Klassifikation 3, o? iiO : 0,93 1 / 0 ^ 0 ^. 
Wegen der Variabilität der iiOj.Or-Samen haben wir damit zu rechnen, 
dass diese zu einem gewissen Teil auch deutlich griin und rein gelb 
sind. Mit 10 % Variation in jeder Richtung wird das endgultige Ver- 
hältnis 3,16 griine : 0,84 blasse + gelbe ( 0,75 + 0 , 09 ). Fiir Fi liOo^, die 
wegen der Koppelung I — O in F 2 11 , 2 /O : 0,8 : 0,8 iiO : 3 , 2 110 ^ 0 ^ 
geben sollte, wird das Verhältnis diirch fehlerhafte Klassifikation zu 
11 ,22 : 0,78 : 1,02 : 2,98 geändert und schliesslich mit 10 % Variation in 
jeder Richtung bei 110 ^ 0 ^. zu 3,07 gelbe ; 0,93 grune (deutlich griine + 
blasse). Der Quotient D/m^ wird fiir 


10 und 

D == 0,16: 0,29 und fur D = 0,o7: 

0,13 

50 

0,65 

0,29 

100 

0,92 

0,40 

200 

1,30 

0,57 

500 

2,10 

0,91 

1000 

3,00 

1,30 

2000 

4,10 

1,79 

3000 

5,00 

2,19 


Es ist jedoch ebenso wahrscheinlich, dass der Mangel an gelben 
Pflanzen auf herabgesetzter Vitalität der OrO|.-Zygoten beruht. Es han- 
delt sich aber hier um einen Chlorophy Ildefekt, der sich schon in den 
Keimblättern äussert und schlechte Keimfähigkeit von chlorophyll- 
armen Biotypen ist so oft festgestellt worden, dass diese Erklärung 
gleich wahrscheinlich erscheint wie dass die fehlerhafte Klassifikation 
die Ursache des Mangels sein sollte. Ich beabsichtige später Versuche 
auszufuhren um den Effekt von O — auf die Keimfähigkeit und 
Schiesskraft festzustellen. Solange nicht Resultate von solchen Ver- 
suchen vorliegen, muss indessen die Frage nach der Ursache der hier 
festgestellten Abweichungen von dem idealen Verhältnisse offen gela^sen 
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werden. Natiirlich ist in diesem Falle auch cine (iamelenelimination 
denkbar. 

Trotz der Abweichungen besteht kein Grund zu bezweifeln, dass 
hier eine gewöhnliche monohybride Spaltung vorlicgt. Friiher haben 
White (1917 a), Sverdrup (1927) und Neff und White (1927) mono- 
hybride Spaltung fiir die in Rcde stehenden Eigenschaflen gefunden. 

3. DICKE UND DÖNNE MEMBRAN* 

Die einzige Kreuzung, in der in dieser Hinsicht eine Spaltung vor- 
gekommen ist, ist Nr. X, die in gab: 

61 dicke Membran : 18 diinne Membran 

= 3,09 : 0,91 pro 4. 

— 0 , 4 ( 1 . 

Die Spaltung ist also normal monohybrid in voller Cberein- 
stimmung mit fruher veröffenllichten Resultaten. Ob man es hier mit 
Heterozygotie in bezug auf P und V zu tun gehabt hat, isl nicht ganz 
sicher, aber mehrere Griinde, auf die ieh hier nicht näher eingehen 
werde, sprechen dafiir, dass Fx in Kreuzung X PPVv gewesen ist. 

VIII. DIHYBRIDE SPALTUNGEN* 

Die hier mitgeteilten Zahlen sind in der Regel sehr klein, ausser 
hinsichtlicli R — I und I — O, weshalb sie mit diesen Ausnahmen wenig 
Bedeutuiig hahen. Ich veröffentliche sie jedoch als Ergänziing zum 
iibrigen Teil dieser Untersuchung, besonders da diese Resullate mit 
Ausnahme der fiir die Eigenschaflen Membran — Hulsenfarhe, mit 
fruher publizierten, die sich auf eine grosse Individiienanzahl stiitzen, 
verglichen werden können. Sie werden also — mit der genannten Aus- 
nahme — nicht als Stutze fiir originale Schlusssätze angefiihrt, was als 
Entschuldigung fiir ihre Mitteilung dienen kann. 

1. KOTYLEDONENFARBE ~ HÖLSENFARBE. 

Die verwendbaren Zahlen (an gewissen Stellen mussten wegen 
Vakanzen im Material Ausschliessungen erfolgen) fiir das gegenseitige 
Verhältnis zwischen I und O sind: 




184/0 ; 

: 12 lo jOj. 

: 18 iiO 

: 61 iiOji 

Berechnet 

nach 

7 : 1. 190,2 

16, t 

16,1 

.'>2,6 

» 

» 

8:1. 191,8 

14,4 

14,4 

54,4 

» 

» 

9:1. 193,2 

13,1 

13,1 

55,6 

» 


17 : 1. 200,5 

7,3 

7,5 

59,9 
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Die monohybriden Verhältnisse pro 4 sind fiir diese Serie in bezug 
auf / 2,85 : 1,15; D/m^ = 1,45 und in bezug auf O = 2,94 : 1 , 06 ; D/m^ 
= 0,53. Grössere Abweichungen vom idealen Verhältnisse sind dem- 
nach nicht vorhanden. Es ist indessen nicht unwahrscheinlich, dass 
die starke Variabilität der Kotyledonenfarbe dieses Materials mitein- 
spielt und die dihybride Serie unsicher macht, trotzdem die Zahlen 
fur die Spaltung 1 — ii rein mathematisch betrachtet ziemlich zufrieden- 
stellend sind. 

Dass in diesem Falle starke Koppelung vorliegt, ist offenbar. Das 
Gametenverhältnis ist aus folgenden Phänotypenverhältnissen berech- 
net worden. (AB + ab) : (Ab + aB), AB : (Ab + aB), (Ab + aB) : ab, 
(AB + A& + aB) : ab, aB : ab und AB : Ab bzw. 7,6 — 7,3 — 8,6 — 16,2 — 
7,3 — 9,2:1; M = 9,4 oder bei Ausschliessung der stark abweichenden 
Zahl 16,2 = 8,0. Bei Beniitzung von Wellensieks (1927) Fa-Methode 
erhält man die Gametenserie 7,8i : 0,74 : 1,08 : 6,94 pro V~n, Eine end- 
giiltige Bestimmung des Gametenverhältnisses erfordert indessen eine 
Untersuchung eines grösseren Materials als des vorliegenden und muss 
daher bis auf weiteres unterbleiben. 

SvERDRUP (1927), die friiher das Verhältnis zwischen I und O 
untersucht hat, fand bei einer etwa viermal so grossen Individuenanzahl 
als die meine ein Gametenverhältnis von 17,3 : 1. 


2. KOTYLEDONENFARBE - KOTYLEDONENFORM. 

Folgende dihybride Spaltungen mit Bezug auf I und R sind kon- 
statiert worden. 


Fj. 1008 /ft 

: 287 Irr ; 

; 325 UR 

: 131 iii 

Pro 4. 

9,21 

2,62 

2,97 

1,20 

D/mg 

0,26 

2,54 

0,20 

2,16 

Korrig, Verh.^ 

9,01 

2,83 

3,17 

0,99 

D/mg * 

1,05 

1,44 

1,31 

2,28 

F,. 

361 

93 

126 

39 

Pro 4. 

9,33 

2.41 

3,25 

1,01 

D/m . 

1,03 

2,34 

0,99 

0,06 

Korrig. Verh. 

9,23 

2,49 

3,37 

0,91 

D/mg. 

0,3t 

0,34 

0,46 

0,67 


^ Nach der Methode von Kappert (1927). 

® D = gefundenes — korrigiertes Verhältnis; a ist auf Grund des korrigierten 
Verhältnisses berechnet. 
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1 und R zeigen hier also freie Kombination, einc Erscheinung von 
der, soweit mir bekannt, seit Mendel kein Forscher eine Aiisnahme 
gefundcn hat. 

3. KOTYLEDONENFARBE - MEMBRAN. 

Ob die Kreuzung, wo Spaltung in diesen beiden Eigenschaften vor- 
kommt (X), die Form iiPPVV X UPPvv oder iiPPVV X UppYV hat, 
ist, wie schon oben erwähnt, nicht ganz sicher. Auf Grund des Phäno- 
typus der in Frage stehenden Sorte (Ld) zu urteilen, handel t es sich 
jedoch wahrscheinlich um eine Spaltung im Allelenpaar V — v, 

Die Kreuzung X hat folgende Fa-Serie ergebeii. 



48 /V 

: 13 /nu 

: 13 UV 

: 5 iitw 

Pro 4. 

9,7;! 

2,63 

2,63 

1,01 

D/nig. 

0,82 

0,53 

0,53 

0,02 

Korrig. Verh. 

9,55 

2,81 

2,81 

0,83 

D/m K- 

0,20 

0,26 

0,26 

0,45 


Rasmusson (1927) hat friiher sowohl zwischen / und V wie zwi- 
schen l und P freie Kombination gefunden. 

4. KOTYLEDONENFORM — HÖLSENFARBE. 

Wegen Mängeln im Untersuchungsmaterial mussen hier die Grup- 
pen RO — Ro^Oj, sowie rrO — tto^Oy ^ich behandelt werden. 

146 PO : SSRo^Oj. 

Pro 4. 3,17 0,83 

D/nij. = 1,33. 

30 rrO : 10 rrOj-Op 

Pro 4. 3 1 

D/m^ = 0. 

Die Allelenpaare R — r und O — Oj. zeigen also, wie schon friilier 
SvERDRUP (1927) festgestellt hat, freie Kombination. 

5. KOTYLEDONENFORM - MEMBRAN. 

Fur diese Eigenschaften liegt nur ein durftiges Material vor, das 
die beiden ersten Glieder in der Dihybridserie betrifft. 

61 RV : 18 Rvv 

Pro 4. 3,09 0,91 

D/mjj 0,46. 
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Die beiden Eigenschaften werden offenbar unabhängig von ein- 
ander vererbt, was fruher von Rasmusson (1. c.) festgestellt worden ist. 

6. MEMBRAN ~ HÖLSENFARBE. 

Auch hier liegt nur eine unbedeutende Individuenanzalil zur Be- 
leuchtung des gegenseitigen Verhaltens der Eigenschaften vor. Diese 
Spaltung wäre sonst von grossem Interesse gewesen, da die in Rede 
stehenden Eigenschaften in einer dihybriden Spaltung fruher nicht 
untersucht worden sind. Ich habe folgende Zahlen erhalten. 



50 VO : 

11 VOrOr 

: 14 voO : 

4 vvOyO^ 

Pro 4. 

10,12 

2,2H 

2,84 

0,81 

D/m K- 

1,26 

1,10 

0,23 

0,44 

Korrig. 

Verh. 10,01 

2,35 

2,95 

0,69 

D/m K- 

0,13 

0,19 

0,16 

0,33 


Diese Zahlen können nur fiir unabhängige Vererbung von O und 
eines der Membrangene gedeutel werden. Sie verlieren jedoch wegen 
ihrer Kleinheit an Wert, weshalb sie nicht mit voller Sicherheit beweisen 
können ob freie Kombination oder schwache Koppelung vorliegt. Sie 
schliessen diese Möglichkeit jedenfalls nicht aus. Laut friiheren Unler- 
suchungen gehören V (P?) und O allerdings zu verschiedenen Koppe- 
lungsgruppen, aber die Entwickelung der genetischen Pi^um-Forschung 
hat sich in den letzten Jahren so gestaltet, dass es auch nicht einmal 
hinsichtlich dieses Objektes angezeigt erscheint auf vorgefasste Mei- 
nungen zu bauen. 

7. OBERSICHT^ 

Folgende dihybride Kombinationen sind behandelt worden und 
haben, soweit man aus dem zugänglichen, zuweilen allzu geringen 
Material Sclilusse ziehen konnte, folgende Resultate geliefert. 

/ — O: Koppelung in einem Verhältnisse von etwa 8:1, n= 275 


I — R: Freie Kombination 2370 

, 79 

«— O: )> » 224 

fl_V(P?); , » 79 

V(P?)_0: » 79 


IX. ZUSAMMENFASSUNG. 

1. Die Untersuchung, die 21 Kreuzungen bearbeitet, beabsichtigt 
hauptsächlich eine Nachpriifung der Ergebnisse, zu denen White bei 
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Kreuzungen zwischen der Varietät Goldkönig iind anderen Pisnm- 
Varietäten gekommen isl iind gesliitzl auf die er ein neues Allelenpaar, 
G — gf, fiir Kotyledonenfarbe (G==grune, gfg = rezessiv gelbe Kotyle- 
donenfarbe) aufgcstellt hat. Ausserdem sind nebcnbei im Ziisammen- 
hang hiermit im Material vorkommende mono- und dihybride Spal- 
tungen in bezug auf die Gene /, O, R und y(P?) studiert worden. 

2. Eine Ubersicht der zu den Experimenten verwendeten Varie- 
läten ist auf Seite 229 und der Kombinationen zwischen diesen auf 
Seite 230 gegeben. 

3. Die Spaltungen hinsichtlich Kotyledonenfarbe sind wegen sehr 
starker Modifizierbarkeit sehr schwer zu bearbeiten gewesen, was eine 
minutiöse Untersuchung jedes Samens erfordert hat. 

4. Diese Spaltungen und die grosse Variabilität in diesen Kreu- 
zungen werden restlos durch den Effekt der Gene I und O erklärt, wes- 
halb (las Gen G iiberflussig und ausserdem mit O als synonym zu 
betrachten ist. 

5. Die von White (1917) publizierte und später von Sverdrup 
(1927) konstatierte Koppelung zwischen G und O ist daher nur eine 
scheinbare. 

6. Die rezessive Allele zu O bei Goldkönig, Oj., hat folgenden plei- 
otropen Effekt: Erblassen der grunen Farbe der Kotyledonen von rr- 
Samen zu blass grun — ohne Spur von griin, mehr oder weniger blass- 
gelbe Blätter und Stammteile in verschiedenen Entwicklungsstadien, 
blassgelbe Hiilsen sowie ein stark erhöhtes Varia tionsvermögen der 
Kotyledonenfarbe von rr-Samen (was naturlich auch so ausgedruckt 
werden kann: Erblassen der grunen Kotyledonenfarbe bei rr-Samen in 
stark variierendem Grade). 

7. Eine zusammenfassende Obersicht uber die genotypische Kon- 
stitution hinsichtlich der Kotyledonenfarbe des untersuchten Materials 
ist in Kap. VI 5 b und in Tab. 9 gegeben. 

8. Die Differenzen in den Spaltungsresultaten von White und 
Verf. können wahrscheinlich durch den Einfluss verschiedener Ver- 
hältnisse, unter denen das Material sich entwickelt hat, gedeutet werden. 
Die verschiedenen Milieuverhältnisse durften auf ein Material mit so 
grossem Variationsvermögen, wie dieses zeigt, einen besonders grossen 
Einfluss haben. 

9. Die verschiedene Variationstendenz verschiedener Genotypen 
wird speziell auf S. 257 behandelt, und in Fig. 3 wird eine schemati- 
sche Darstellung derselben gegeben. 
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10. Die Genen /?, O und V(P?) zeigen in den untersuchten Kreu- 
zungen regelrecht monohybride Spaltung. 

11. In bezug auf JR zeigt doch die Verteilung der Fs-Familien in 
konstante und spaltende in einer Kreuzung ein vom idealen stark ab* 
weichendes Verhältnis, indem viel zu wenig spaltende vorkommen. 
Die direkte Spaltung in Fs und Fs zeigt bei dieser Kreuzung keine 
Unregelmässigkeiten. Es wurde keine Erklärung zu geben versucht, 
aber eine neuerliche Untersuchung ist beabsichtigt. 

12. Die Untersuchungen anderer Verff. bestätigend wurde freie 
Kombination zwischen I — fi, / — V(P?), B — O und B — V(P?) beob- 
achtet. 

13. Eine Koppelung, etwa einem Gametenverhältnisse von 8 : 1 
entsprechend, zwischen I — O wurde in Dbereinstimmung mit dem 
Resultate Sverdrups (1927), das jedoch ein höheres Koppelungs verhält- 
nis zeigt (17 : 1), konstatiert. 

14. Die Genen V(P?) und O, deren Beziehungen bisher nicht unter- 
sucht worden sind, haben ein Verhalten gezeigt, das auf freie Kombi- 
nation deutet, wenn dies auch auf Grund der geringen Individuen- 
anzahl nicht als voll bewiesen betrachtet werden kann. 

Hälsingborg im Januar 1929. 
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CRITICAL REMARKS TO Y. SINOTO’S 
PAPER ON A TETRAPARTTTE SEX CHRa 
MOSOME COMPLEX IN HUMULUS 

BY (l WIN GE 

GENETIC LABORATOHY OF THK ROYAL VKTERINARY AND AGHICUI.TURAr. COLI.EGE, 

COPENHAGEN 


I N a Work by Y. SiNOTO (1929), which 1 received immediately after 
my treatise (1929) had boen piiblished, the author States some results 
that are in absoliite conflict with those whicli I, partly in my first work 
on sex chromosomes (1923), partly in my above work from 1929, have 
published concerning sex chromosomes in Humuliis liipiiliis, Sinoto 
certainly, like me, finds 20 chromosomes in somatic nuclear plates, 
and ascertains that at the reduction division in the pollen mother cells 
10 chromosomes move to each pole; but he states (1. c., p, 46) that 
»the unequal chromosome pair figured by Winge was not found, 
but instead of it there was found one tetrapartite chromosome in addi- 
tion to the 8 autosomic gemini», and he pictures this (piartered chro- 
mosome complex, which he thinks consists of an Xx + Yi + 
which in the heterotypical metaphase lie in zig-zag fashion in the form 
of an N; »it consists of four univalent chromosomes of which two 
middle ones (Ä" 2 — Yj) are equal in size and larger than the two ex- 
treme ones {Xx — Ya) which are different in size from one another». 
The author by this thinks to have proved the existence of a new type 
of sex chromosomes. Xx + X 2 are supposed to go to half the pollen 
grains, Xx + Y 2 to the other half, Xx + Xo -h Xx -h Xn being hypothe- 
tically attributed to the female plant. 

Although the possibility cannot a priori be rejected that different 
races of Humulus lupulus disagree with regard to their sets of chro- 
mosomes, I have, according to my comprehensive experience with 
regard to this plani, in this case no doubt that Sinoto’s observations 
are due to the fact that he has observed characteristic conditions of 
the position of four aiitosomes which also occasionally occur in my 
preparations while he has overlooked the X — Y-chromosome pair itself. 
An X — Y-chromosome pair consisting of partners of which one is twice 
as large as the other, is found exceedingly distinct everywhere in my 
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material, also in cases in which there further occurs a row of four 
autosomes attached to each other, similar to the so-called »sex chro- 
mosomes» in Sinoto’s pictures. 

It must be kept in mind that the occurrence of tripartite and 
tetrapartite chromosomes is far from being rare and need not have 
anything to do witli sex chromosomes. In such respects it is of interest 
to view figures of e. g. Kiuara's and Ono’s tripartite sex chromosome 
complex in Rumex (1923) and Kihara's tripartite sex chromosome in 
Humulus japonicus (1928), and also my pictures of the latter (1923 
and 1929), and to compare these with my trisomes in wheat speltoids 
(1924, p. 248), or with McClintock’s trisomes in a triploid Zea Mays 
(1929), which have nothing to do with sex determination. 

The complete correspondence in appearance of the quite different 
phenomena shows that the conclusion cannot be drawn as a matter 
of course that chromosome complexes which in appearance remind 
of sex chromosome complexes have really anything to do with sex 
determination. Sinoto will no doubt on a doser study of his prepara- 
tions find out the presence of a regular X — Y-pair as stated by me. 
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ÖBER SUBLETALE UND DISHARMONISCHE 
CHROMOSOMENKOMBINATIONEN 

VON HARRY FEDERLEY 

HELSINGFORS 


D IE Ursache der Sterilität der Artbastarde wird allgemein darauf 
zuruckgefuhrt, dass bei der Bildung der Zygoten der Fa-Indivi- 
duen letale Kombinationen von Chromosomen enlslehen. Diese haben 
eine baldige Unterbrechung der Entwicklung zur Folge und verur- 
sachen binnen kurzer Zeit den Tod des jungen Keimcs. Findet eine 
nicht normale Konjugation der im Bastard zusammengebrachten art- 
fremden Chromosomen bei der Bildung der (iameten statt, so ist wohl 
eine solche Annahme nicht nur berechtigt, sondern es wird in vielen 
Fallen möglich sein die Anomalien in der Gametogenese der Fi- 
Bastarde sowie auch die verschiedenen Chromosomenzahlen in den 
Embryonen der F2-lndividuen tatsächlich festzustellen. Bis jetzt 
liegen zwar nur wenige solche Untersuchungen vor, und besonders die 
Chromosomenverhältnisse der Embryonen der nicht lebensfähigen F2- 
Individuen sind nur ausnahmsweise untersucht worden. 

Besitzen dagegen die beiden gekreuzlen Arten dieselbe Chroino- 
somengarnitur und verläuft die Gametogenese des Bastards in beiden 
Geschlechtern normal, so bietct selbstverständlich der Nachweis letaler 
Chromosomenkombinationen weit grössere Schwierigkeilen und wird 
sogar unmöglich, wenn die Chromosomen der beiden Arten nicht von 
einander unterschieden werden können. Und dies wird meistens der 
Fall sein. Nur die Geschlechtschromosomen bilden in dieser Be- 
ziehung eine Ausnahme und bieten sogar ein dankbares Material dar, 
das uns die Möglichkeit gibt eine exakte Analyse durchzufiihren. 
Ober eine solche soll hier berichtet werden. 


Seitdem die Biologen in systematischer Weise Bastardierungsver- 
suche angestellt haben, ist es ihnen bekannt gewesen, dass reziproke 
Kreuzungen nicht immer gleich ausfallen. Ein nicht ganz seltener 
Fall ist derjenige, dass in der einen Kreuzung Bastarde von sowohl 

Heredita» XU, 18 
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männlichem als weiblichem Geschlecht entstehen, wogegen in der 
reziproken nur das eine Geschlecht vertreten ist. Unter den Lepidop- 
teren, die wohl öfter als Spezies irgend einer anderen Familie im 
Tierreich zu Artbastardierungen herangezogen worden sind, ist es 
häufig das weibliche Geschlecht, das unter den Bastarden fehlt. Seit 
einigen Jahren habe ich meine Aufmerksamkeit auf diese Erscheinung 
gerichtet gehabt und werde mir erlauben iiber meine zur Lösung 
dieser Frage angestellten Versuche hier zur berichten. 

Bei den Schmetterlingen ist das weibliche Geschlecht das diga- 
metische, wie nicht nur experimentelle sondern auch zytologische 
Untersuchungen klar beweisen. Allerdings kann die Heterogametie der 
Weibchen nicht immer morphologisch nachgewiesen werden. In den 
meisten Fallen durften die Chromosomenverhältnisse der beiden Ge- 
schlechter keine Unterschiede verraten, aber trotzdem können wir 
nicht bezweifeln, dass alle Lepidopterenweibchen digametisch sind. 
Dies ist bei der Beurteilung der reziproken Kreuzungen von Gewicht. 
Kreuzen wir nämlich zwei Arten A und B, so werden die Bastard - 
männchen in den reziproken Kreuzungen vollständig identisch sein. 
wogegen die Weibchen verschieden ausfallen. Bezeichnen wir die 
Geschlechtschromosomen der Männchen XX, diejenigen der Weibchen 
XY, so wiirden die reziproken Kreuzungen zwischen den Arten A und 
B folgendermassen stattfinden: 


A9 


Bö 

F.6 

F,9 


X 

W * == 


\Y, 

B9 




F,9 


X 

KK = 


X.Y^ 


Wenii nun der Bastard in der einen Kreuzung, z. B. der ersten, 
in beiden Geschlechtern vertreten ist, in der anderen dagegen nur in 
dem männlichen, so kann diese Erscheinung nach den Erfahrungen 
der heutigen Genetik auf zweierlei Weise erklärt werden. 

l:o. Alle Weibchen werden in Männchen verwandelt, weil das 
yj,-Chromosom zu schwach ist um die kräftige Wirkung des A^-Chro- 
mosoms zu iiberwinden und die Entwicklung weiblich zu deter- 
minieren. 

2:o. Alle Weibchen sterben, weil die Kombination des Chromo- 
soms X^ mit dem Chromosom Yj, eine letale ist. 

In dem ersten Falle miissten 100 ^ der Eier Männchen ergeben. 

In dem zweiten Falle miissten nur 50 % der Eier Männchen 
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ergeben, die iibrigen 50 % friiher oder spälor zu Grunde geheii und 
die Leichen der Weibchen nachgewiesen werden können. 

Beide Möglichkeiten sind latsächlich iinler den Lepidoplereii 
realisiert. Hier wird es meine Aufgabe sein nur den zweiten Fall zu 
behandeln und den Beweis zu bringen, dass gewisse Kombinationen 
von X- and Y-Chromosomen in dieser Insekt enordniing letat oder 
subletal ^ wirken und in einigen Fallen bei dem Weibchen gametische 
Sterilität hervorrufen können. 

Meine Experimente sind mit den Sphingidenarten Chaerocampa 
elpenor L. und Metopsilus porcellus L. angestellt worden. Die rezi- 
proken Kreuzungen sind verhältnismässig leicht zu erziclen, obgleicb 
sie bei weitem nichl imrner entwicklungsfähige Eier ergeben. Einige 
kreuzbefruchtete Weibchen legen dagegen Eier, die sich fast alle gul 
entwickeln. In der Kreuzung porcellus 9 X elpenor (J erhält man 
sowohl Männchen als Weibchen, ungefähr in derselben Zahl. In der 
reziproken Kreuzung elpenor 9 X porcellus cf entstehen dagegen 
lauter Männchen; die Weibchen erreichen das Puppenstadium, ver- 
wandeln sich jcdoch nicht in Imagines sondern sterben nach zwei- 
maliger Uberwinterung. 

Die Kreuzungen spielen sich nach folgendem Schema ah: 
porcellus 9 X elpenor cS elpenor 9 X porccUus cf 


AoF„ 

p p 

A'eAV 

K n 

Vp 




^\9 

P e 



(Api;) 




subletal 


In beiden Kreuzungen sind die Männchen von demselben Typus 
Xp^c, wogegen die Weibchen der ersten Kreuzung A^Fp, diejenigen 
der zweiten sind. Von diesen stellt das Weibchen X^,Y^ eine 

lebensfähige Kombination dar, wogegen die Kombination eine 

subletale ist, indem sie sich nur bis zum Puppenstadium entwickelt, 
jedoch nicht das Vermögen hat die Histolyse und Histogenese einzu- 
leiten und demzufolge die Metamorphose zur Imago nicht durch- 
fiihren kann. 

Da bei dem Bastard porcellus 9 X elpenor o" (iametogenese 
in beiden Geschlechtern völlig normal ist und die Fertilität der Basta rde 
auch nicht eingeschränkt ist, lag die Möglichkeit vor die Hypothese 

^ Subletal nenne ich die Wirkung, wenn die Raupe oder die Puppe volistandig 
lebensfähig ist, jedoch die Metamorphose nicht durchzufiihren vermag, wodurch der 
Tod die Entwicklung unterbricht, ehe das Imagostadium erreicht ist. 
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von der Subletalität der Chromosomenkombination experimen- 

tell zu priifen. Aus Grunden, die hier nicht näher auseinandergesetzt 
werden können, kann eine Fa-Generation, wenigstens im Norden, nicht 
erzielt werden, wogegen eine Ruckkreuzung des Bastardmännchens 
pOTcelp mit einem reinen elpenor 9 leicht auszufuhren ist. Eine solche 
Kreuzung miisste folgendermassen ausf ailen: 



elpenor 9 

X porcelp cS 



XpA'e 


<3 

9 

1) 


XJ, 

2) 

V. 

(XpVe) 



sabl^tnl 


Da das Bastardmännchen zwei verschiedene X-Chromosomen 
besitzt, so muss es auch zwei verschiedene Spermien bilden, solche mit 
einem Ap- und solche mit einem A^j-Chromosom. Demzufolge miissen 
auch zwei Typen von Männchen und Weibchen entstehen. Von diesen 
sind die durch Befruchtung eines Spermiums mit einem Xp-Chromo- 
som, Reihe 1 ), in beiden Geschlechtern lebensfähig, wogegen diejenigen, 
die einem Spermium mit einem Xp-(’.hromosom ihr Dasein verdanken, 
Reihe 2), nur im männlichen Geschlecht vollständig lebenstauglich sind, 
im weiblichen dagegen infolge der (Chromosomenkombination XpTj, 
alle als Puppen zu Griinde gehen. In einer Solchen Ruckkreuzung 
mässen wir also unter den Imagines das (ieschlechtsverhältnis 2 cTcf 
: 1 9 erwarten. 

Im Jahre 1925 gelang es mir funf solche Ruckkreuzungen zu er- 
halten (2521, 2522 — 2524, 2529). Das Resultat dieser Zuchten geht aus 
der untenstehenden Tabelle hervor. 



VeA'e. ApÄ-, 

A’cl'e 


9 ö 


9 

9 (suhlctal) 

2521 elpenor y, porcelp .. 

7 

4 

— 

2522 » » 

6 

4 

1 

2523 » » 

13 

9 

5 

2524 » » 

17 

11 

einige? 

2529 » » 

24 

9 

6 


S:a 67 

37 

? 

Korr. + 2 ,« 

- 2^ 


Ber, 69,8 

34,7 



Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, kommen Weibchen der subleta- 
len Kombination, wie zu erwarten war, in allen Zuchten mit Ausnahme 
einer einzigen (2521) vor. Bei der geringen Zahl von 11 Imagines in 
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dieser Zucht ist der Mangel von nicht ausschlupfenden 9-P^PP^i' nicht 
iiberraschend. In der Kreuzung 2524 wurde die Zahl der Puppen mit 
der subletalen (^hromosomenkombination leider nicht exakt festgestellt, 
weshalb die Summe solcher Puppen in allen Zuchten aiich nicht genaii 
angegeben werden kann. Unter der Annahme, dass die Raupen des 
Typus ApYp ebenso lebenskräftig wie diejenigen der Konstitution 
vvären, hatte man eine gleich grosse Anzahl A^yj^-Imagines wie 
nicht ausschliipfende ApY^,-Puppen erwartet. Wie die Zahlen bewei- 
sen, ist dies nicht der Fall, und auch in den späteren Versuchen, in 
denen die subletale (].hromosomenkombination zu siande kommen 
musste, ist die Zahl der nicht ausschlupfenden 9“Pwpp6*^ meistens 
bedeutend geringer als diejenige der melamorphosierten Weibchen 
Es hat den Anschein, als ob schon die Raupen vom Typus ApY^ Richt 
ganz selten die Verwandlung in die Puppe nicht zu vollbringen ver- 
möchten. Die Wahrscheinlichkeit dieser Annahme wird durch fol- 
gende Beobachtung bestärkt. Im Sommer 1925 hatte ich grosse Ver- 
luste an Raupen, und bei der Sektion der verstorbenen erwachsenen 
Raupen erwiesen sich die allermeislen als Weibchen. Der Mangel 
an nicht ausschlupfenden 9-P^iPP^i' ^st also vermutlich durch grosse 
Sterblichkeit der Raupen dieses Typus zu erklären. Die geringere 
Lebenstauglichkeit dieser Raupen diirfte wohl mit grosser Wahrschein- 
lichkeit auf die subletale Chromosomenkombination ziiruckgefiilirt 
werden können. 

Die Ubereinstimmung zwischen der berechneten und erhaltenen 
Zahl von Männchen und Weibchen ist dagegen eine sehr gute. 


In den soeben besprochenen Riickkreuzungen mussen die Männ- 
chen von zwei verschiedenen Typen sein, nämlich und ApA^ \ 

Phänotypisch sind die beiden Typen zwar nicht zu unterscheiden, sie 
mussen sich jedoch bei einer Kreuzung mit einem Weibchen derselben 
Zucht oder einem reinen c/pe/ior-Weibchen — die ja beide X^Y^ sind 

^ Wir sehen hier gunz von den Autosomen ab, die selbstversländlich eine 
enorme Anzahl verschiedener Kombinationen bilden. Diesc kommen auch in einer 
bunten Mannigfaltigkeit der Phänotypen zum Vorschein. In der vorliegenden Unter- 
suchung gilt e$ nur den Beweis dafiir zu bringen, dass die Letalität eines Teils der 
Weibchen von der Geschlcchtsehromosomenkombination ApY^ abhängig ist. Die 
Analyse der in den Autosomen lokalisierten Faktoren, unter denen es iibrigens 
offenbar auch viele letaler Natur gibt, soll zum Gegenstand einer speziellen Unter- 
suchung gemacht werden. 
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— verschieden verhalten. Das Männchen vom Typus muss 

gleichviel Männchen und Weibchen ergeben, das Männchen vom Typus 
XpXg dagegen doppelt so viele Männchen als Weibchen. Im letzten 
Fall wird nämlich die halbe Anzahl der Weibchen wiederum die sub- 
letale Kombination X^Y^ erhalten und demzufolge im Puppenstadium 
sterben. 

Um das tatsächliche Vorkommen zweier Typen von Männchen 
festzustellen wurden im Sommer 1926 10 Männchen aufs geratewohl 
ausgewählt und 7 von ihnen mit Weibchen aus denselben Riickkreu- 
zungeh, 3 mit reinen elpenor-^Q gekreuzt. Das Resultat dieser 10 
Kreuzungen geht aus untenstehender Tabelle hervor. 


Xe Ye XpÄe XeXe»ApAe Xele ApYe 

9 CJ Cf 9 9 (swbletal) 

26 : 1 23 (elp. X porcelp) X 21 {clp, X porcelp) ... 14 17 11 

26:11 22 » » X29 » » ... 2 1 1 

S:a 16 18 12 

Korr. +7 6,5 - 0,r» 

¥er. 23 11,5 11,5 

XeYv AeAe AeAe Xe Yc 

9 • cf cJ 9 

26 : II 21 (elp, X porcelp) X 29 (elp, X porcelp) 6 3 

26: V 21 » » X21 » » 4 10 

26: VI 24 » » X 29 » » 20 23 

26: VII 23 » » X22 » » 33 29 

26: VIII 23 » » X23 » » . __4 

S:a " 68 '69 

Korr. + 0 >s — 0,5 

Ber. 68,5 68,5 

XeVv XpXe XeXe, XpXc Xe Yc Xple 

9 d d 9 9 (subletnl) 

26 : IX rlpenor X 24 (elp. X porcelp) 9 9 11 

26; XI » X29 )» » 1? ^ 

S;a 28 21 15 

+ 4 5 + 1 

Ber. 32 16 16 

Ae le XeAi* 

9 d 

26 :X elpenor y^2\ (elp, X porcelp) 4 1 


Wir konstatieren zunächst, dass von den 7 Männchen, die mit 
Ruckkreuzungsweibchen gepaart wurden, 2 vom Typus X^Xq waren, 
5 dagegen vom Typus X^X^-, von den 3 mit eJpcnor-99 gekreuzten 
Männchen waren wiederum 2 vom Typus X^X^ und nur eines vom 



277 


CHROMOSOMENKOMBINATIONEN 


Typus XgXg. Dass von 10 willkurlich herausgegriffenen Männchen 
4 dem einen, 6 dem anderen Typus angehörten, kanii als ein der 
Erwartung gut entsprechendes Resultat bezeichnet werden. Dazu 
kommt noch, dass die Zucht 26 : X nur ein einziges Weibchen ergab, 
weshalb es nicht ausgeschlossen ist, dass das Männchen dennoch vom 
Typiis wäre das Resultat idealisch. 

Was sodann die Verteilung von Männchen und den beiden phäno> 
typisch verschiedenen Weibchen in der Nachkommenschaft betrifft, so 
kann sie auch als ziemlich befriedigend charakterisiert werden. Zwar 
ist die Individuenzahl der verschiedenen Zuchten sehr klein und die 
Abweichungen von den Idealzahlen ziemlich erheblich. Das Resultat 
bestätigl jedoch die Richtigkeit der Hypothese. 


In einer Zucht, wo das Weibchen aus einer Riickkreuzung stamml 
und also isl, das Männchen dagegen ein reines dpenor-Indivi- 
duum ist, diirfen selbstverständlich keine Weibchen mit der subletalen 
Chromosomenkombination auftreten. Zur Kontrolle wurde eine solche 
Kreuzung auch ausgefuhrt, und wie das Zuchtresultat beweist, wurde 
die Erwartung bestätigt. 

Vci; -v.a; a;a; a,); 

9 6 6 9 

26 : 1 V 23 {elp, X porcelp) X elpeiior 37 26 

Korr. — 5,5 + 5,r> 

Ber. 31,5 31,5 

Alle 26 9-Puppen ergaben also erwartungsgemäss Imagines. 


Im Sommer 1927 wurden die Kontrollversuche noch fortgesetzt, 
und zu diesem Zweck Männchen aus den Zuchten 26 : 1 und 26 : IX, 
die nichtausschlupfende 9-PiiPPen enthalten hatten, und deren Männ- 
chen von zwei verschiedenen Typen sein sollten, mit Weibchen ver- 
schiedener Abstammung gekreuzt. 

Das Resultat dieser funf Zuchten zeigt folgende Tabelle: 


Xe le XpXe AeXe, ApAc Aelt 

9 d 9 

2706 elpenor XIX elp.X{elp.Xporcclp) 16 

2710 IV [(elp, X porcelp) X dp.] X IX » » » 27 

2711 IX [dp. X(dp. Xpo^^*dp)l X IX » » » 27 

S:a 70 
Korr. — 8,50 


Ber. 


61,5 


ApVe 

9 (subletal) 

11 7 

16(-2?) 8 (+2?) 

4 7 

31 22 

0,25 -j- 8,75 

30,75 30,75 
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XeK. XpXt XéXe,XpXe X^Yc XpY^ 

9 (S cf 9 9 <sttWetal) 

2712 VI (elp. XporcelpYX 1 (elp.Xporcelpy 18 10 4 

2713 VI » »XI» » 17 14 5 _ 

S:a 35 24 9 

Korr.-^ 1 --7 + 8 

Ber. 34 17 17 

In diesen Versuchen hat der Zufall es so gefugt, dass alle 5 Männ- 
chen vom JTpXg-Typus waren, denn in allen Zuchten traten nicht ver* 
wandlungsfähige Puppen auf. Hier komml die geringere Lebenstaug- 
lichkeit der Raupen vom Typus XpX^ wieder klar zum Vorschein. 
indem die Anzahl der Puppen mit der subletalen Kombination immer 
zu klein ist. 

Die in der Zucht 2710 mit einem Fragezeichen versehenen 2 Weib- 
chen mussen etwas eingehender besprochen werden. Es scheint näm- 
lich fraglich, ob sie als zum Typus gehörig angesehen 

werden sollen. Sie schlupften erst am 6. und 16. September 1928, 
während die iibrigen iiberwinterten Puppen zwischen dem 24. Juni 
und dem 28. Juli 1928 die Falter ergaben. Es ist deshalb nicht un- 
möglich, dass die beiden Weibchen vom Typus X^Y^ waren, und dass 
sie infolge ganz spezieller innerer oder äusserer Ursachen dennocli zur 
Entwicklung gekommen wäreB. 

Dass die Wirkung letaler Faktoren unter Umständen aufgehoben 
werden kann, ist ja friiher bekannt. Wir kommen auf diese Frage 
noch zuruck. 


Selbstverständlich wären Ruckkreuzungen mit porceUus-(j'cj' auch 
ausschlaggebend gewesen. Da alle porceHus-Spermien ein Xp-Chro- 
mosom enthalten, so miissten alle Weibchen in einer solchen Ruck- 
kreuzung vom Typus XpY^ sein, und wenn diese wirklich subletal 
ist, so miissten iiberhaupt keine Imagines weiblichen Geschlechts 
entstehen. 

Solche Kreuzungen sind nicht schwer zu erzielen, und die Raupen 
schliipfen auch gut aus den Eiern, aber sie gedeihen sehr schlecht und 
nur wenige werden erwachsen. Da jedoch bei meiner Zuchtmethode 
auch die reinen porcellus-Rsiupen miserabel gedeihen, so muss die 
Ursache der schlechten Resultate nicht in den Bastardkombinationen, 
sondern in einem fiir die porcellus-Komiiiution ungeeignetes Milieu 
ge^ucht werden. Und da bei den Riickkreuzungsindividuen, die einen 
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reinen porcellus-Elier hallen, die por cell us-CAwomosomen die Mehrzahl 
bilden, so isl das schlechle Resultal versländlich. 

Im Sommer 1926 gelang eine solche Ruckkreuzung mil porcellus 
lind ergab auch, Irolz grosser Verlusle, eine ziemliche Anzahl Puppen 
und Faller. Das Resullal war folgendes: 

Ae Ye Ap A'p Ap Ae Aple ApY* 

9 cf c? 9 9 (siiljk*lal) 

26 : XIII 24 {elp. X porcelp) X porcellus 8 3 3 

Also wider Erwarlung enlwickellen sich 3 Weibchen, während 
dieselbe Anzahl in den Puppen slarh. Die 3 9-inia^ines miissen hier 
vom Typus ATpY^. gewesen sein, weshalb diese Chromosomenkombina- 
lion hier nichl subletal gewirkl haben kann. Sie hat jedoch eine sehr 
starke Verzögerung der Melamorphose hervorgeriifen. Die 8 Männ- 
chen schliipften nämlich zwischen dem 16. und dem 29. Juni aus der 
Puppe, wogegen das crste Weibchen erst Ende Juli Zeichen der begin- 
nenden Melamorphose zeigle. Am 2. August war es jedoch halbtot, 
weshalb es aus der Puppenschale herauspräpariert wurde. Die Sek- 
tion ergab, dass es kein einziges Ei enlhielt. Die beiden anderen 
Weibchen enlwickellen sich normal und schliipften am 8. August und 
6. September aus. Schon die lange Entwicklungsperiode im Vergleich 
mit derjenigen der Männchen und der Falter der iibrigen Ruckkreu- 
zungen sprechen dafur, dass hier ähnlich wie bei den oben besproche- 
nen Weibchen der Zucht 2710, die Kombination -YpYj. vorlag, dass sie 
jedoch nichl immer eine streng letale Wirkung zu haben braucht. In 
dem vorliegendem Fall scheint es mir nichl ausgeschlossen, dass die 
iiberwiegende Mehrzahl der porre//ii,v-Chromosomen die Letalität in 
eine Semiletalität verwandelt hat und sogar zur Enlwicklung äusser- 
lich normaler Weibchen gefuhrt hat. Ob diese Weibchen auch normal 
entwickelte Eier enthielten konnte leider nicht festgestellt werden, was 
von grossem Interesse gewesen wäre. Eine Häufung der elpenor- 
Chromosomen unter gleichzeitiger Reduktion der porce/Zi/Ä-Chromoso- 
men scheint keine Wirkung auf den subletalen Einfluss der Kombi- 
nation X^Yq auszuiiben. 

Die drei Weibchen der Zucht 26 : XIII scheinen mir also nicht 
gegen die Hypothese von der Subletalität der Kombination X^Yq zu 
sprechen, denn ein Aufheben der letalen Wirkung einer im allgemeinen 
letalen Chromosomenkombinalion ist auch friiher konstatiert worden. 
Ich erinnere an die infolge einer »Non-disjunction» entstandenen 
Weibchen von Drosophila melanogaster mit 3 Af-Chromosomen. Sie 
wurden lange als nicht lebensfähig angesehen, bis es Bridges gelang 
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einige lebensfähige, äusserlich normale Individuen von diesem Typus 
zu erhalten. 

In der obigen Zucht 26 : XIII mussten der Hypothese gemäss alle 
Männchen sein und demzufolge in ihrer Nachkommenschaft 

zwei Typen von Männchen und zwei Typen von Weibchen enthalten. 
Von den musste der eine von dem subletalen Typus sein. 

Zwei solche Männchen wurden mit Weibchen aus der Zucht 26 : IV 
gekreuzt, und in beiden Zuchten kamen tatsächlich Weibchen mit der 
subletalen Chromosomenkombination vor. Ob die Männchen auch 
von zwei verschiedenen Typen waren, kann noch nicht entschieden 
werden, da von den wenigen gelungenen Kreuzungcn die Puppen noch 
nicht Falter ergeben haben. 

Das Resultat zeigt folgende Tabelle: 


X,Ye XpXe 

X,Yc 

XpVe 

9 ö 

d 9 

9 (siibletal) 

2707 IV [(elp.Xporcelp)Xelp]XXlll \(elp.Xporcelp)Xpoi’c.] 

4 - 

3 

2709 IV » » » » » » 

31 13 

11 

S:a 

35 13 

14 

Korr. — 

4,0 + 2,6 -f 1,6 

Ber. 

31,0 11), r> 

15,r> 

Schliesslich wurden noch 3 Männchen der Zucht 26 : IV auf ihre 

Chromosomen gepruft. Da in der Zucht keine Puppen mit der sub- 
letalen Kombination vorkamen, so können die Männchen auch nur 

von dem Typus gewesen sein, und demzufolge durften 

unter 

ihren Nachkommen keine nicht ausschlupfenden Puppen vorkommen. 

Dies war auch nicht der Fall, wie die Tabelle zeigt. 



XeYc X.Xe 

Ae Ae 

AeVe 

9 cf 

Ö 

9 

2703 IV [(c/p. X porcelp) X ^IpA X IV [(elp,Xporcelp) X clp,] 

3 

4 

2704 XI [e/p. X X porcelp)] X IV » » » 

... 23 

30 

2705 X1 » » » XIV » » _)) 

... 28 

27 

S:a 

54 

61 

Korr. 

+ 3,5 

- 3,6 

Ber. 

57,5 

57,5 


Die Versuche sind noch im Sommer 1928 fortgesetzt worden. Die 
Resultate dieser werden sich erst im Herbst 1929 uberblicken lassen. 
Ich bin jedoch schon heute davon öberzeugt, dass sie nichts Neues 
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bringen, sondern niir die oben geschilderten Ergehnisse bestätigen 
werden. Es scheint mir, dass die vorliegenden Versuche geniigend 
klar beweisen, dass die ('hromosomenkombination tatsächlich 

eine subletale ist, und es wird meine Aufgabe sein zu zeigen, dass der 
oben geschilderle Fall nicht einzig dasteht, sondern dass Parallelfällc 
in grosser Anzahl nachgewiesen werden können. 

Einen Einwand gegen meine Hypothese möchte ich sclion hier 
zuruckweisen, nämlich denjenigen, dass die Entwicklungshemmung 
der 9"Puppen die Folge einer »Hybridenschwäche» wäre. In Biologen* 
kreisen, die in der (lenelik wenig bewandert sind, wird oft von 
»Hybridenschwäche» gesprochen, einem Begriff, der ebenso schwer 
exakt zu definieren ist wie der entgegengesetzte, die »Inzuchtschwäche». 
Aber auch wenn man eine solche ganz diffuse Todesursache gut- 
heissen wollle, scheint sie mir in dem jelzt vorliegenden Falle durch- 
aus nicht befriedigend. Es wäre nämlich ganz unverständlich, dass 
die reziproken Kreuzungen 26 : IX und 26 : XI einerseils und 26 : IV 
andererseits so ganz verschieden ausfallen könnten. In der letzt- 
genannten wurde ein Ruckkreuzungsweibchen mit einem wilden 
€lpenor~(j' gekreuzt, und die Zucht war praktisch genommen verlustlos. 
Sie ergab 63 Falter und keine nicht ausschliipfenden 9-Puppen. In 
den beiden erstgenannten Zuchten wurden dagegen zwei Ruckkreu- 
zungsmännchen mit zwei wilden c/pcnor-99 gekreuzt. Diese beiden 
Zuchten ergaben zusammen 64 Puppen, von denen jedoch 15 9 - 
Puppen — also fast die nach der Hypothese berechnete Zahl 16 — 
als Puppen starben ohne die Metamorphose durchzufiihren. Wenn 
nun die »Hybridenschwäche» tatsächlich an der Entwicklungshem- 
mung Schuld gewesen wäre, scheint es mir unbegreiflich, weshalb 
gerade die beiden Hybridenväter an dieser »Hybridenschwäche» 
gelitten hätten, die Hybridenmutter dagegen garnicht. Und noch 
schwieriger ist zu erklären, weshalb die abgeschwächten Väter ihre 
Schwäche nur auf die Hälfte ihrer Töchter, nicht auf alle, und vor 
allem garnicht auf ihre Söhne ubertragen hättcn. 

Hier muss ich auch noch einen Umstand erwähnen, der ganz 
entschieden jeden Versuch, die Entwicklungshemmung der 9 -Puppen 
auf irgend einen Schwächezustand zuruckzufuhren, widerspricht. Die 
betreffenden Puppen sind immer viel grösser als diejenigen Puppen, 
die Falter ergeben. Sie haben auch eine etwas andere Form als die 
entwicklungsfähigen. Diese sind schlanker mit einem längerem Ab- 
domen und in ihren Bewegungen viel lebhafter, während die trägeren 
Puppen mit der subletalen Chromosomenkombination kurzer und 
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gedrungener sind und meistens einen ganz gerade ausgestreckten 
Hinterkörper zeigen. Die beiden Sorten von ^-Puppen können also 
habituell unterschieden werden, und die nicht entwicklungsfähigen 
machen durchaus einen viel kräftigeren Einciruck. 


DISKUSSION DER ERGEBNISSE. 

Es ist eine allgemein bekannte Tatsache, dass reziproke Kreu- 
zungen nicht selten verschiedene Kesultate ergeben. Die Verschieden- 
heit wird von einigen Genetikern in der Wirkung des Plasmas der bei 
den Kreuzungsversuchen benutzten Eier gesucht. Es ist nicht aus- 
geschlossen, dass das Plasma besonders im Anfang der embryonalen 
Entwicklung tatsächlich eine wichtige Rolle spielt, aber in den späteren 
Entwicklungsstadien ist von einem solchen Plasmaeinfluss nichts zu 
spiiren. Vieles spricht dagegen fur die Ansicht, dass die Geschlechts- 
chromosomen fiir die verschiedenen Resultate verantwortlich sind. 
Einen schlagenden Beweis fur die Richtigkeit dieser Ansicht finden 
wir darin, dass die Bastarde des homogametischen Geschlechts in 
beiden Kreuzungen gleich ausfallen und dass die Unterschiede zu 
dem heterogametischen Geschlecht eingeschränkt sind. Die Vertreter 
des homogametischen Geschlechts miissen ja in bezug auf die Chro- 
mosomenverhältnisse in den reziproken Kreuzungen gleich ausfallen, 
wogegen die Bastarde vom heterogametischen Geschlecht verschie- 
dene Kombinationen von Geschlechtschromosomen erhalten mussen. 
Der Criss-Cross-Vererbungstypus muss bei Verschiedenheiten im X- 
Chromosom in der einen der reziproken Kreuzungen realisiert werden. 

Gilt es morphologische Unterschiede zwischen den zu kreuzenden 
Arten, so ist der Beweis einer Ubers-Kreuz-Vererbung nicht schwer zu 
bringen. Schon vor mehreren Jahren (Federley, 1911) wurde ein 
solcher Fall eingehend beschrieben und später, als die Verhältnisse 
der Geschlechtschromosomen bei den Schmetterlingen durch die 
Untersuchungen Seilers (1914, 1917) klargelegt worden waren, erklärt 
(Federley, 1922). Es handelt sich um die Raupenzeichnung der 
Bastarde zwischen Pygaera anachoreta F. und P. curtula L. Das 
X-Chromosom von anachoreta enthält Faktoren, die eine kraftige Pig- 
mentierung der Raupe hervorrufen. Wird also das homogametische 
Männchen von anachoreta X^X^ mit dem ciirtu/a-Weibchen ge- 
kreuEt, so erhalten alle Bastarde, sowohl Männchen als Weibchen, 
vom anachoreta-cf ein X^-Chromosom, und alle Raupen werden dem* 
zufolge dunkel pigmentiert und anachoreta ähnlich. Findet die Kreu* 
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zung dagegen zwischen einem anactioreta-^ einem cur- 

iula-oS statt, so erhält nur das Bastardmännehen die ana- 

choreta-Fakioren, die im A.^-Chromosom lokalisiert sind, iind wird 
demzufolge dunkel, wogegen das Bastardweibchen von dem Typus 
ist und also keine Faktoren fur dunkles Pigment enlhält, wes- 
halb die Raupe ganz curiiila ähnlich ist. 

Die Wirkung der in dem A-Chromosom lokalisierten Faktoren 
beschränkt sich nicht nur auf diese morphologischen Merkmale son- 
dern ist auch eine rein physiologische. Es erwies sich nämlich, dass 
die männlichen Bastardraupen, die ja in beiden Kreuzungen vom 
Typus sind, sowie auch die 9*Kaupe X.^}\ ihre Entwicklung 

sehr schnell vollenden, wogegen die sehr stark 

verzögerte Entwicklung zeigt. Die Chromosomenkombinationen X^X^ 
und X^Y^ beschleunigen also die Entwicklung in höhem Grade, wo- 
gegen die Kombination X^Y^^ eine stark verzögernde Einwirkung auf 
die Enlwicklungsprozesse ausiibt, eine Verzögerung, die so stark sein 
kann, dass sie die Metamorphose gefährdet und den Tod der Raupe 
verursacht. Vor dem Jahre 1911 gelang es mir eiiien kleinen Bruchteil 
dieser 9-R^upen zur Verpuppung und sogar zur Vollendung der Meta- 
morphose zu bringen, aber seitdem isl es mir nicht, trotz wiederholter 
Versuche zu verschiedenen Zeiten und in verschiedenen Gegenden, ge- 
gluckt ein einziges Weibchen zu erhalten. Man muss also die Ghro- 
mosomenkombination X^Y^ als eine semiletale charaklerisieren. 

Es schien mir von grossem Interesse zu sein das y-Chromosom 
von anachoreta mit dem A-Chromosom einer anderen Art zu vereinigen 
uni zu erfahren, ob die neue Chromosomenkombination auch eine 
letale ist. Es gelang mir auch einige Mal eine Kreuzung zwischen 
einem anachoreia-Q und einem P, pigra-Männchen zu erzielen, und es 
erwies sich, dass die Kombination AjjAp ganz wie die Aj,A(. eine sehr 
schnelle Entwicklung auslöst, so dass alle Männchen nach ganz kurzer 
Puppenruhe ausschliipfen und niemals uberwintern. Dagegen iibt die 
Kombination X^Y^ ebenso wde die Kombination A^^Y^ eine so stark 
hemmende Einwirkung aus, dass die Raupe es nicht zur Verpuppung 
bringt, sondera als fast erwachsen stirbt. 

In den eben angefiihrten Beispielen ist also das änachoTeta Y- 
Chromosom nur mit dem A-Chromosom der eigenen Art gul balan- 
ciert. Mit dem A-Chromosom der nahe verwandten Arten curtula und 
pigta biidet es subletale Kombinationen, die meistens schon die Raupen 
um das Leben bringen. 

In dem in vorliegender Untersuchung eingehend analysierten Fall 
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haben wir in dem Bastard-9 der Kreuzung elpenor 9 X porcellm cf 
eine Chromosomenkombination kennen gelernt, deren letale Wirkung 
in der Regel erst bei der Puppe ausgelöst wird. Wie aus der Analyse 
hervorgeht, unterliegt es keinem Zweifel, dass die Kombination eines 
poTcellus X-Chromosoms mit einem elpenor Y-Chromosom subletal ist. 
Dass das elpenor Eiplasma mit dem porcellus X*Chromosom zusammen 
die subletale Wirkung hervorrufen wiirde scheint ausgeschlossen zu 
sein. Es spielt nämlich keine Rolle, ob das porcellus X-Chromosom 
in einem reinen dpe/ior-Plasina oder in einem Ei eines Bastards steckt, 
das eine uberwiegende Anzahl por cellus- Ahnen besitzt. Sobald das 
elpenor Y-Chromosom mit dem porcellus X-Chromosom zusammen- 
gebracht wird, bleibt die Entwicklung im Puppenstadium stehen. Nur 
ausnahmsweise können äussere Einfliisse und vielleicht eine vermehrte 
Anzahl por ccHus-Chromosomen die letale Wirkung aufheben c>der 
mildern, so dass das Weibchen sich zum Falter entwickelt, vermutlich 
jedoch ohne normale befruchtungsfähige Eier hervorzubringen. Den 
besten Beweis dafiir, dass das porcellus X-Chromosom sich in dem 
dpenor-Eiplasma gut zurecht findet, liefern die Bastardmännchen» 
die ja auch ein Xp-Chromosom besitzen und dennoch in jeder Bezie- 
hung vollwertig sind. Hier wird aber das Y-Chromosom des elpenor- 
Eies in den Polkern ausgestossen und kann also keine Störungen 
hervorrufen. 

Kombinationen von Geschlechtschromosomen mit derselben sub- 
letalen Wirkung scheinen unter den Sphingiden keine Seltenheit zu 
sein, und ganz besonders schlecht verträgt sich das Y-ChromOsom von 
elpenor mit den X-Chromosomen nahe verwandter Arten. Weder mit 
dem X-Chromosom von Deilephila euphorbiae L. noch mit demjenigen 
von D. galii Rott. biidet es lebensfähige Weibchen, wie ich aus eigener 
Erfahrung bestätigen kann. Die 9-^11??®*^ sterben ohne die Meta- 
morphose zu vollenden, wogegen die Männchen derselben Kreuzungen 
ihre Entwicklung in wenigen Wochen beendigen. 

Das Y-Chromosom von euphorbiae diirfte auch öfter mit dem 
X-Chromosom anderer Arten letale Kombinationen bilden. Bei Kreu- 
zungen zwischen euphorbiae 9 und Männchen von elpenor und galii 
entstehen niemals oder nur als grösste Seltenheit Weibchen. In den 
reziproken Kreuzungen zwischen elpenor und euphorbiae entwickeln 
sich also iiberhaupt keine weiblichen Falter, denn alle weiblichen 
Pappen gehen zu Grunde, wogegen die Männchen in beiden Kreu- 
zungen eine normale und schnelle Entwicklung durchmachen. 

Die reziproken Kreuzungen zwischen galii und euphorbiae ver- 
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halten sich dagegen ähnlich wie diejenigen zwischen porcellns und 
elpenor, Die Verbindung galii 9 X euphorbiae c? ergibt hochgradig 
fertile Bastarde beider Geschlechter, wogegen die reziproke Kreuzung 
euphorbiae 9 X galii cT» wie gesagt, niir Männchen und in seltenen 
Ausnahmefällen vereinzelle Weibchen gibt. Audi hier slerben die 
Weibchen als Puppen. 

In allen den zuleizt erwähnten Fallen, in denen die Ferlilität 
der Bastarde herabgesetzt ist, und eine Analyse aus diesem oder irgend- 
einem anderen (irunde auf Sdiwierigkeiten slösst, ist es nidil ausge- 
schlossen, dass das Eiplasma eine gewisse Rolle spielen könnte. Jedoch 
erscheint es nicht sehr wahrscheinlidi. Denn wenn ein soldier Ein- 
fluss bestände, miisste er sich wohl in erster Linie bei der ersteii 
erabryonalen Entwicklung äussern, nicht erst bei der Metamorphose 
der Puppe in den Falter. 

Schliesslidi kann idi es nidit iinlerlassen iiodi einen Fall zu er- 
wähnen, in dem die Kombination eines y-Chromosoms mit einem art- 
fremden A-Chromosom keine andere Wirkung hat als dass die Weib- 
chen kein einziges Ei zur Entwicklung bringen und demzufolge völlig 
steril sind. 

Die Entwicklung des Eies und besonders der Aufbau des Deuto- 
plasmas wird offenbar in erster Linie von den Chromosomen im Ei 
geregelt. Dazu scheint eine gut balancierte Chromosomengarnitur nötig 
zu sein. Ist die Harmonie nicht vorhanden, so werden keine oder nur 
ganz mangelhaft ausgebildete Eier entwickelt. 

In dem erwähnten Fall handelt es sich um die reziproken Kreu- 
zungen zwischen den beiden E picnaptera- Arien ilicifolia L. und tre- 
mulifolia Hb. Wenn tremulifoUa als Weibchen, ilicifolia als Männ- 
chen verwendet wird, so erhält man eine normale Bastardbrut, die 
aus gleich vielen Männchen und Weibchen besleht, vollständig fertil 
ist und eine spaltende Fg-Zucht ergibt (Lenz, 1928). Wird die Kreu- 
zung dagegen in der umgekehrten Richtung ausgefiihrt, also ilicifolia 9 
X tremulifoUa cf, so entwickeln sich auch MäiHichen und Weibchen 
in der gleichen Zahl, aber die Weibchen, die sehr kraftig und gross 
sind, haben ganz leere Ovarialfollikel. Ich habe viele solche Weibchen 
seziert ohne ein einziges Ei entdecken zu können. Hier äussert 
sich also die unharmonische Chromosomenkonjugation in dem Unver- 
mögen eine normale Oogenese durchzufiihren. Allem nach zu urteilen 
findet die Differenzierung in Ei-, Nähr- und Follikeizellen nicht statt 
und nur die Ovarialschläuche wachsen aus, verbleiben aber leer. 

Wir haben also drei verschiedene Stufen der Wirkung der siib- 
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letalen Chromosomenkombinationen feststeilen können. Die erste, 
fräheste und kråfiigste Stufe fanden wir bei den Psf^aera-Bastarden, 
bei denen schon die Raupenentwicklung so stark verzögert ist, dass die 
Raupen in der Regel sterben, ehe sie zur Verpuppung reif sind. Die 
zweite Stufe, die besonders fur eine ganze Anzahl Sphingiden-Bastarde 
charakteristisch ist, äussert sich in dem mangelhaften Vermögen der 
Pappen sich in Falter zu verwandeln, und die dritte Stufe zeigt sich 
darin, dass keine Eier entwickelt werden, trotzdem die Weibchen einen 
kräftigen und in jeder Beziehung normalen Eindruck machen. 

Ich bezweifle nicht, dass noch andere Stufen entdeckt werden 
können. So habe ich in der Kreuzung Cerura furcula (Ll. 9 X C. bifida 
Hb. cf sowohl Männchen als Weibchen erhallen; jene sind niir wenig 
fertil, geben aber immerhin mit den Elternarten riickgekreuzt einen 
ganz geringen Prozentsatz Nachkommen, wogegen die Weibchen zwar 
Eier enthalten, jedoch niemals Nachkommenschaft ergeben. Die 
Weibchen haben meistens nur eine geringe Anzahl Eier, von denen 
viele äiisserlich normal aussehen und den Eiern der Elternarten 
an (irösse nicht nachgeben. Die zytologische Untersuchiing der Eier 
zeigte jedoch, dass sie keinen Kern enthalten. Bei einer geringen 
Anzahl konnten zwar noch einige Chromatinbrocken entdeckt werden, 
aber meistens war es unmöglich den Kern oder seine Reste zu finden. 
Hier hatte also die Differenzierung der Oozyten in Ei- und Nährzellen 
stattgefunden, und die Follikelzellen hatten eine normale Schale aus- 
gebildet, später hatte die schlecht ausbalancierte Chromosomenkombi- 
nation jedoch den Zerfall des Eikerns veranlasst. Hier haben wir es 
also mit einer sehr späten Wirkung zu tun. Zweifellos gibt es auch 
Fälle, in denen die schädliche Wirkung viel friiher, schon bei der 
Entwicklung des jungen Bastardkeimes, einsetzi, und diesen schon im 
Ei tötet. In manchen Bastardierungen kann man nämlich deutlich 
verfolgen, wie die Entwicklung im kreuzbefruchteten Ei plötzlich auf- 
hört und der junge Keim stirbt und zerfällt. 

An anderen Tiergruppen sind nur wenige Untersuchungen aus- 
gefuhrt worden, die es uns ermöglichen wiirden die Chromosomen- 
verhältnisse ähnlich wie in dem vorliegenden Falle zu analysieren. 
Nur eine solche möchte ich erwähnen, weil sie fur unsere Analyse 
von besonderem Interesse ist. Ich denke an Sturtevants Arbeit, in 
der er die Kreuzungen zwischen Drosophila melanogaster Meigen 
und Dr, simulans Sturtevant behandelt. 

Es gelang Sturtevant die reziproken Kreuzungen zwischen den 
genannten Arten zu erzielen. In der Kreuzung melanogaster 9 X 
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simulans cf erhielt er lauter Weibchen, wogegen alle Männchen als 
junge Raupen zu Grunde gingen. Da bei den Dipteren das Männchen 
das heterogametische Geschlecht isl, so liegt die Vermutung nahe, dass 
wir es mit einem analogen Fall zu dem von mir untersuchteii zu tun 
hätten. Das simulans F-Chromosom könnte sich also nicht mit dem 
melanogaster ^-Chromosom vertragen. Eine Beslätigung dieser Ver- 
mutung erhalten wir weiter durch die Versuche Sturtevants melano- 
gaster Ausnahmeweibchen simulans-Männchen zu 

kreuzen. Hier wurden wieder lauter normale Weibchen und dazu 
eine Anzahl Ausnahmemännchen erhalten. Da in einer solchen Kreu- 
zung die normalen Hybiid- Weibchen entweder X^X^ oder X^X^Y^^^ 
sein miissen, und die Ausnahmehybrid-Männchen von der Kombina- 
tion sind, so liegt in dem Resultat nichts uberraschendes, denn 

keine Kombination X^^Y^ kommt un ter diesen vor. Die Ausnahme- 
weibchen wurden dagegen gefährliche 

Kombination enthalten, so sind sie nicht lebensfähig. Die Ausnahme- 
weibchen sind, wle die reinen melanogastcr-W eihchen mit 

drei X-Chromosomen, wohl nicht oder nur selten lebenstauglich. Soweit 
wiirde also alles ausgezeichnet stimmen. Da die Bastarde vollständig 
steril sind, ist eine exakte Analyse durch Ruckkreuzungcn nicht durch- 
fuhrbar. 

Die reziproke Kreuzung simulans 9 X melanogaster cf ergibt 
dagegen ein Resultat, das nicht durch die Wirkung einer letalen Ghro- 
mosomenkombination erklärt werden kann. Hier entwickeln sich 
nämlich nur Männchen, wogegen Weibchen äusserst selten zur Ent- 
wicklung kommen. Da das weibliche Geschlecht, wie gesagt, hier das 
homogametische ist, so mussen die Weibchen der reziproken Kreu- 
zungen in bezug auf die Geschlechtschromosomen identisch sein, und 
man muss Sturtevant beistimmen, wenn er meint, dass das melano- 
gaster X-Chromosom in dem simulans-Eiplasma nicht das richtige 
Milieu findet und die Weibchen demzufolge zu Grunde gehen. In dem 
von mir analysierten Falle liegen die Verhältnisse dagegen änders, und 
das Plasma hat keine Bedeutung fur die Lebensfähigkeit der Em- 
bryonen. 


Dass die oben beschriebenen subletalen Einfliisse gewisser Ge- 
schlechtschromosomenkombinationen von grösster Bedeutung fur die 
Isolierung der Arten von einander sind, braucht kaum hervorgehoben 
zu werden. Bei der Leichtigkeit, mit der die Arten sich kreuzen, 

HeredtUtM X//. 19 
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könnte man bei Fertilität der Bastarde — wie sie tatsächlich zuweilen 
vorhanden ist — ein allmähiiches Verwischen der Grenzen zwischen 
den Arten erwarten. Denn wenn sich die Fi-Bastarde unter einander 
fortpflanzen könnten, so wiirden infolge der Mendelspaltung eine Reihe 
von Typen entstehen, die die Kluft zwischen den beiden Elternarten 
ausfiillen wörden. Dies wird durch die Letalität gewisser Chromoso- 
menkombinationen nicht unerheblich verhindert. In den von uns 
erwähnten Beispielen werden die Bastardweibchen eliminiert, und nur 
die Bastardmännchen können sich mit den Weibchen der Elternarten 
kreuzen. Wenn dies gelingt, so wird immerhin die Hälfte der Weib- 
chen in der Nachkommenschaft wieder eliminiert, weil sie die letale 
Chromosomenkombination erhalten hat. 

Aber nicht nur die Letalität gewisser Chromosomenkombinationen 
trägt zum Beibehalten vom Status quo in der Natur bei. Die Ge- 
schlechtschromosomen enthalten auch Gene, die wenigstens bei den 
Lepidppteren die Entwicklungsgeschwindigkeit regulieren. Eine Folge 
hiervon ist, dass die beiden Geschlechter eines Bastards oft eine sehr 
verschiedene Entwicklungszeit bis zur Reife brauchen und iiberhaupt 
nicht mit einander kopulieren können. Dazu kommt noch, dass die 
Bastarde fast immer eine Neigung zeigen einen Teil der Falter ohne 
vorhergehende Gberwinterung der Puppen zu ergeben. Dieser häufige 
Bivoltinismus verursacht erstens, dass die Bs^starde nicht mit den 
iinivoltinistischen Eltern kopulieren können, und zweitens, dass auch 
wenn sie mit einander fruchtbar wären, ihre Nachkommen kaum Zeit 
finden die Entwicklung so weit zu bringen, dass sie das Oberwinte- 
rungsstadium erreicht hätten. Demzufolge gehen sie zu Grunde. 
Diese Umstände trägen dazu bei die Kluft zwischen den Elternarten 
auf rechtzuerhalten . 

Um die Bedeutung der die Entwicklungsgeschwindigkeit regulie- 
renden Gene zu illustrieren möchte ich hier auf einen speziellen Fall 
näher eingehen. Es handelt sich um die reziproken Kreuzungen zwi- 
schen den nahe verwandten Pygaera-Avien pigra und curtula. Die 
Puppen dieser Arten uberwintern und ergeben die Imagines im Friih- 
jahr, wobei die curfu/a-Falter etwas friiher als die pigra-Imagines 
erscheinen. Will man die Arten miteinander kreuzen, tut man also 
gut die pigra-Puppen etwa 8 — 10 Tage fruher als die curtuIa-Puppen 
ins Zimmer zu bringen um ein gleichzeitiges Ausschliipfen der Falter 
zu erzielen. Da das männliche Geschlecht hier das homogametische 
isty so werden die Bastardmännchen in beiden Kreuzungen von dem- 
selben Typus seln und die A-Chromosomen beider Arten besitzen, also 
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XpX^. sein. Wenn nun die Gene, die die Entwicklung regulieren, ihren 
Silz in den X-Chromosomen hätten, so mussten die Männchen der 
beiden Baslarde gleichzeitig ausschlupfen, was selbstverständlich auch 
der Fall wäre, wenn die betreffenden Faktoren in den Autosomen 
lokalisiert wären. Die heterogametischen Weibehen fallen dagegen 
verschieden aus. Unter der Voraussetzung, dass die später fliegende 
Art pigra die die Entwicklung verzögernden Gene im X-Chromosom 
besitzt, mussle das Weibehen der Kreuzung cii 9 X pi cf später aus- 
schlupfen als das Weibehen der reziproken Kreuzung pi 9 X cu cT* 
Jenes erhält nämlich von ihrem Väter das Ap-Chromosom mil den 
verzögernden Genen, dieses dagegen das Aj.-(^hromosom mit den be- 
schleunigenden Genen, und demzufolge miissten sie einen bedeutenden 
Unterschied in bezug auf die Entwicklungszeit aufweisen. Dies ist 
nun tatsächlich der Fall, wie die untenstehenden Daten aus zwei ver- 
schiedenen Jahren deutlich zeigen. 


pigra 9 X curliila cj" 


curtula 9 X CS 


Vp 

Ac Ac- 


Xc Vc 

A'p Xp 


Zeit des Ausschliip' 
fens der 

dJApAc 

99 A'c Yp 

Zeit des Ausschlup- 
fen s der 

döXpXc 

99 Ap ic 

1908, 8-10. VI 


16 

1908, 13-16. VI 

5 

. 

13-18. VI 

63 


21 29. VI 

- 

31 

1908, 6—10. VI 

- 

28 




13-17. VI 

57 





1923, 14 16. VI 



29 

1923, 16-21. VI 

72 

— 

18-20. VI 

34 

1 

29. VI -5. VII 

— 

33 




1923, 16 -20. VI 

64 





28. VI-1. VII 

•— 

12 




1923, 18-21. VI 

28 1 





28. VI— 1. VII 

— 

6 


Wie aus den angegebenen Daten ersichtlich ist, schliipften die 
Männchen der beiden Kreuzungen sowohl 1908 als 1923 ganz gleich- 
zeitig, und da es sich um recht individuenreiche Zuchten handelt, kann 
der Zufall kaum irgendwelche Rolle gespielt haben. 

Vergleichen wir dagegen die Ausschlupfezeit der Weibehen, so 
fällt der grosse Unterschied sofort auf. Die Weibehen mit dem 
curtula -Yc-Chromosom schlupften weit friiher als die Männchen der- 
selben Zucht, während die Weibehen mit dem pigra Xp-Chromosom 
erst weit später als ihre Bruder die Entwicklung beendigten. Im 
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Jahre 1908 betrug der Zeitunterschied 11 — 23 Tage, im Jahre 1923 
12 — 21 Tage. 

Da in den beiden Kreuzungen zygotische Sterilität der Bastarde 
vorliegt — ich habe von etlichen Tausenden von Eiern nur ein ein- 
ziges Fg-Weibchen und ein Räupchen erhalten — so spielt die sehr 
verschiedene Flugzeit der beiden Geschlechter keine Rolle, denn auch 
bei gleichzeitiger Flugzeit wäre die Entwicklung einer F 2 -Generation 
ausgeschlossen gewesen. Wenn die Bastarde fertil sind, kann dagegen 
die Verschiedenheit in der Entwicklungsgeschwindigkeit der beiden 
Geschlechter das Schicksal des Bastards entscheiden. Dies ist z. B. 
der Fall mit dem Bastard porcellus Q X elpenor cf, indem hier alle 
Weibchen nach ganz kurzer Puppenruhe ausschlupfen, wogegen die 
Männchen sich weit später entwickeln und in der Regel sogar im 
Puppenstadium iiberwintern. Hier werden also die Weibchen infolge 
ihrer beschleunigten Entwicklung eliminiert, da sie weder mit den Fi- 
Männchen noch mit den Männchen der Elternarten kopulieren können. 
Und da die Weibchen der reziproken Kreuzung die subletale Chromo- 
somenkombination erhalten, so sind sie auch ausser Rechnung bei der 
Fortpflanzung des Bastards. Die Fortpflanzung fällt also, wie schon 
vorher auseinandergesetzt wurde, ganz auf die Männchen, und ist 
auch fur diese mit weiteren Komplikationen verbunden. 

Zum Schluss möchte ich noch die vor kurzem erschienene ein- 
gehende Untersuchung von Ju-Chi Li (1927) erwähnen, weil sie letale 
Wirkungen von Chromosomenkombinationen behandelt. Li unter- 
suchte verschiedenartige Chromosomenaberrationen bei Drosophila 
melanogaster in der Absicht nachzuweisen, in welchen Entwicklungs- 
stadien die Wirkung eines iiberzähligen Chromosoms oder (-hromo- 
somenstiickes einsetzt und die Entwicklung hemmt oder von der nor- 
malen Bahn ablenkt. In der gleichen Weise wurde auch der Effekt 
eines fehlenden Chromosoms oder eines fehlenden Teiles desselben 
gepruft. Li meinte feststellen zu können, dass der schädliche Einfluss 
hauptsächlich in der verschiedenartigen Reaktion der larvalen und 
imaginalen Organe auf die Wirkung des veränderten Chromosomen- 
satzes zum Ausdruck kommt und dass hierdurch die harmonische Ent- 
wicklung gestört und der normale Abschluss der Metamorphose ge- 
fährdet wird. Die primäre Ursache der Verzögerungen und Störungen 
der Entwicklung sucht Li also auch in einer Verschiebung der genischeri 
Balance. Ist sie von erheblicher Art, so wirkt sie letal schon im Ei 
oder in der ganz jungen Raupe. Handelt es sich um ein kleines Chro- 
mosomenstiick oder um das kleine vierte Chromosom, so ist die 
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Wirkung weniger katastrophal und die Imagines entwickeln sich, 
zeigen jedoch grösserc oder kleinere Abnormitäten. Dieselbe Rolle. die 
die Chromosomenaberrationen fur die von Li untersiichlen Drosophila- 
Mutationen spielen, dieselbe Bedeutung haben die durch Bastardie- 
rungen hervorgerufenen verschiedenartigen (^hromosomenkombinatio- 
nen der Kreuzungsprodukte, sei es in bezug auf die Geschlechtschro- 
mosomen schon in der Fi-(jeneration, sei es in bezug auf die Tausende 
von Autosomenkombinationen in der Fa-Cieneration. 

Die Absicht der obigen Auseinandersetzungen ist also gewesen zu 
zeigen, dass die jetzt lebenden Arten ein harmoniscli arbeitendes 
System von Genen besitzen. Dieses ist offenbar durch eine während 
sehr langer Zeitperioden wirkende Selektion zustande gekoinmeii. Wird 
diese seit Jahrtausenden bestehende Harmonie des Systems durch eine 
Bastardierung gestört, so werden dadurch die Voraussetzungen fiir 
einen erfolgreichen Kampf unis Dasein auch untergraben, und das 
Schicksal der neuen schlecht balancierten Genkombination ist damit 
entschieden. Sie karm den Kampf mit den alten gut balancierten Typen 
nicht aufnehmen. Artbastardierungen sind deshalb nicht nur von 
genetischem Interesse, sie können auch deszendenztheoretische Per- 
spektive eröffnen und uns in gewissen Fallen erklären, weshalb die 
Artbastarde trotzdem sie fruchtbar sind, nicht neben den Elternarten 
bestehen können, und weshalb die Grenzen zwischen gewissen Arten 
so scharf und streiig in der Natur aufrechterhalten werden. 


ZUSAMMENFASSUNG- 

Die Kreuzung der Lepidopleren Metopsilus porcelliis 9 X Chaero- 
campa elpenor cf gibt sowohl Männchen als Weibehen, von denen diese 
sich nach kurzer Puppenruhe entwickeln, jene dagegen meistens erst 
nach der tlberwinterung der Puppe erscheinen. 

Die reziproke Kreuzung elpenor 9 X porcellus cf ergibt dagegen 
lauter Falter von männlichem Geschlecht; die weiblichen Individuen 
sterben alle als Puppen. Die Ursache des Unvermögens der weib- 
lichen Puppe die Metamorphose abzuschliessen liegt in der subletalen 
Wirkung der Kombination von einem porcellus A'-Chromosom mit 
einem elpenor y-Chromosom. 

Durch verschiedene Ruckkreuzungen des Bastard-Männchens 
ist es möglich den Beweis zu bringen, dass es tatsächlich die 
Chromosomenkombination -X^pFe ist, die das normale Durchfiihren 
der Metamorphose verhindert. Es entstehen der Erwartung gemäss 
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ungefähr gleich viele normale Weibchen wie weibliche Puppen 

Xpyg, die sich nicht zu verwandeln vermögen. 

Ähniiche subletale Kombinationen von Geschlechtschromosomen 
kommen auch bei anderen Sphingiden-Bastarden vor. Sie betreffen 
immer das heterogametische, weibliche Geschlecht. 

Bei anderen Bastarden wirken die subletalen Chromosomenkom- 
binationen schon im Raupenstadium, so dass die Verwandlung der 
Raupe in die Puppe verhindert wird. 

In anderen Bastarden ist die Wirkung wieder umgekehrt zeitlich 
verschoben und setzt erst bei der Eibildung ein, so dass das Bastard- 
Weibchen keine Eier biidet. 

Die Versuche zeigen auch, dass die Wirkung nicht immer eine 
letale zu sein braucht, sie kann ausnahmsweise bloss in einer starken 
Verzögerung der Entwicklung bestehen, wodurch die Geschlechter zu 
sehr verschiedenen Zeiten als Falter erscheinen. 

Die Ursachen der Verzögerungen und totalen Hemmungen der 
Entwicklung zahlreicher Artbastarde können vermutlich in schlecht 
balancierten, infolge der Kreuzung hervorgerufenen Chromosomen- 
kombinationen gesucht werden. 

Die reinen Arten besitzen ^in harmonisch wirkendes System von 
Genen, das durch andauernde Selektion allmähiich entstanden ist. 
Durch eine Kreuzung kann die Harmonie schon in den Fi-Tieren 
gestört werden, und wird es erst recht nach der Spaltung und bei der 
Neukombination in der Fa-Generation. 


ZITIERTE LITERATUR. 

1. Federley, Harry. 1911. Vererbungsstudien an der Lcpidopterengattung 

Pygaera, Archiv Rassen- und Gesellschafis>Biol. Bd. 8, S. 281 — 338, 
Taf. 1—2. 

2. — 1922. tjber einen Fall von Criss-Cross-Vererbung bei einer Artkreuzung. 

Hereditas, Bd. III, S. 125 — 146. 

3. — 1923. Bilden Chromosomenkonjugation, Mendelspaltung und Fertilität bei 

Speziesbastarden einen Dreibund? Ibid. Bd. IV, S. 161 — 170. 

4. — 1927. 1st die Chromosomenkonjugation eine Conditio sine qua non fur die 

Mendelspaltung? Ibid. Bd. IX (Festskrift för W. Johannsen 19‘/»27), 

S. 391—404. 

5. Lenz, F. 1928. Ein weiterer mendelnder Artbastard Epienaptera tremuUfolia 

X ilicifolia, Zeitschr. ind. Abst. Vererb.-lehre, Supplementband II, S. 984—986. 

6. Li, Ju-Ghi. 1927. The Effect of Chromosome Aberrations on Development in 

Drosophila melanogaster, Genetics 12: l — 58. 



CHROMOSOMENKOMBINATIONEN 


293 


7. Seiler, J. 1914. Das Verhallen der Geschlechlschromosomen bei Lepidoplereii. 

Archiv f. Zellf. Bd. 13, S. 159—269, Taf. 5—7. 

8. — 1917. Geschlechtschroinosomenuntersuchungen an Psycliiden. Zeilschr. ind. 

Abst. Vererb.-lehre. Bd. 18, S. 81 — 92, Taf. 1. 

9. Sturtevant, A. H. 1920. Genetic Studies on Drosophila simulam. I. Intro- 

duction. Hybrids with Drosophila melanogaster. Genetics 5 : 488 — 500. 



DIE CHROMOSOMENZAHLEN VON DREI 
CIRCEA-ARTEN 


VON ÅKE VDDLING 
LUND 


I N der Familie Oenotheracece kennt man bis jetzt die Chromosomen- 
zahlen einer Anzahl von Arten, die 9 Uattungen angehören. Die 
niedrigsten gefundenen Zahlen in diesen Gattungen sind 7 bei Oeno- 
tbera, 7 bei Eucharidium, 7 (und 9) bei Godetia, 8 bei Jussieua, 9 bei 
Clarkia, 11 bei Lopezia, 11 (und 14) bei Fuchsia, 18 bei Epilobium 
und 18 bei Chamcenenon (Tischler 1926, Schwemmle 1926, 
SiNOTÖ 1928). 

Die folgende Mitteilung enthält die Ergebnisse einer Untersuchung 
iiber die Ghromosomenzahl in somatischen Zellen von drei Circcea- 
Arten, und zwar C. lutetiana L., C. alpina L. und C. inteimedia Erh., 
nebst einigen Beobach tungen iiber die Form der Chromosomen. 

Wurzelspitzen von wildwachsenden Pflanzen dieser Arten wur- 
den in Nawaschins Fixiermittel (10 Teile 1 % Chromsäurelösung, 
4 Teile 40 % Formalin, 1 Teil Eisessig) fixiert, das sich fiir dieses 
Material als sehr geeignet erwies. Die Schnitte wurden mit Heiden- 
HAINS Eisen-Hämatoxylin gefärbt. 

Fiir alle drei Arten habe ich die diploide Chromosomenzahl 22 
gefunden (Fig. 1 — 5). Meine Beobachtungen sind an einer ziemlich 
grossen Anzahl Kernplatten gemacht, von denen manche ausser- 
ordentlich gut gewesen sind. Von jeder Art habe ich mehrere Tndi- 
viduen untersucht. Die haploide Chromosomenzahl diirfte also 11 
sein. Diese Zahl ist unter den Oenotheraceen, wie oben erwähnt 
worden ist, bei mehreren Fuchsia-Ktiea (Warth 1925) und bei 
Lopezia coronata (Tåckholm 1914) angetroffen worden. 

Die Chromosomen von Circcea lutetiana sind in der Metaphase 
ziemlich kurz (Fig. 1 u. 2). Ihre Form variiert von fast gerade bis 
winkelförmig, was teils auf ihre verschiedene Lage im Verhältnis zu 
dem Beobachter zuriickzufubren ist und teils von dem Teilungssta- 
dium abhängt. In der vorgeschrittenen Metaphase kann man bei der 
Mehrzahl der Chromosomen ziemlich deutlich die kinetische Quer- 
spalte sehen, d. h. die Stelle, wo die »Spindelfaser» an das Chromosom 




DIE CHROMOSOMENZAHLEN VON DREI CIRCiEA-ARTEN 


295 


befestigt wird (Delaunay 1929). Diese Querspalte befindet sich in 
der Mitte des Chromosoms oder in der Nähe davon. In einer Platte 
in friiher Metaphase, wo der Nucleolus noch zu sehen war, habe ich 
an 2 Ghromosomen eine sehr markierte Einschniirung beobachtet 
(Fig. 2). Solche Einschniirungen habe ich doch in keiner anderen 
Kernplatte von C. lutetiana wiederfinden können. 

Die (Ghromosomen von Circxva alpina sind auch ziemlich kurz 
und mehr oder weniger gebogen (Fig. 3 u. 4). Sie scheinen doch etwas 
länger und diinner als diejenigen der vorigen Art zu sein. Kinetische 
Querspalten sind bei ihnen oft gut zu sehen. Zwei von den Chromo- 
somen zeichnen sich ausserdem durch eine sehr hervortretende Ein- 
schnurung aus, wodurch sié in zwei ungleichgrosse Segmente geteilt 
werden. In sehr entfärbten Schnitten können die beiden Segmente 



'‘K 



1 2 5 


^ 5 


Somatische Metaphasen aus Wurzelspitzen von 1 — 2 Circcea lutetiana, 3- 4 C. alpina, 

5 C, inier media, (x 2050). 


sogar ganz getrennt erscheinen, so dass man beim ersten Anblick 
zwei selbständige (Ghromosomen zu sehen glaubt. 

Verschiedene Arten von Einschniirungen oder Querspaltungen bei 
CGhromosomen sind kiirzlich teils von Delaunay und leils von Kuhn 
zusammenfassend behandelt worden (Delaunay 1929, Kuhn 1928) 
Bei diesen Verfassern findet man auch eine Zusammenstellung und 
Diskussion der wichtigsten hierher gehörenden Literatur. 

Die Einschniirungen, die ich in den beiden Circcea a/pma-Chro- 
mosomen beobachtet habe, scheinen von der Art zu sein, die in der 
Literatur gewöhnlich »secondary constrictions » genannt werden und 
fiir die Delaunay die Bezeichnung »akinetische Einschniirungen» vor- 
geschlagen hat. Sie werden in vorliegendem Falle durch folgende 
Merkmale charakterisiert. Die beiden Segmente werden durch eine 
Einschniirung oder Querspalte in dem Chromosom getrennt. Das 
kleinere Segment kann also nicht gern als ein Anhang bezeichnet wer- 
den und der Zusammenhang zwischen den beiden Teilen ist nie als 
ein distinkter Faden zu sehen. Hierdurch unterscheiden sie sich von 
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Trabanten. Oft sind die fraglichen Chromosomen stark gebogen und 
zeigen dann an der Umbiegungsstelle eine kinetische Querspalte, so 
dass sie an zwei Stellen eingeschnurt sind. In einigen Kernplatten 
liegt das kleinere Segment ganz in der Peripherie der Platte, das 
grössere Segment dagegen nach dem Zentrum gerichtet, was auch 
dafur spricht, dass die beiden Stucke nicht durch eine kinetische 
Querspalte getrennt sind (Fig. 4). — Akinetische Einschniiningen sind 
unter den Oenotheraceen auch von Godetia bekannt (Chittenden 
1928). 

Die Chromosomen von Circcea intermedia erinnern an die von 
C. alpina, Doch habe ich bei C. intermedia keine akinetischen Ein- 
schnurungen finden können. Dies ist insofern bemerkenswert, als 
diese Art von manchen Floris ten als ein Bastard von C. lutetiana X 
alpina aufgefasst wird. Man sollte dann erwarten, eines der beiden 
eingeschnurten Chromosomen von C. alpina in den C. intermedia- 
Platten zu finden. Dies ist mir indessen nicht gelungen. Die zytologi- 
sche Untersuchung spricht also gegen die Bastard-Natur von C. inter- 
media. 

Lund, Botanisches Laboratorium, März 1929. 
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CASES OF PARTIAL STERILITY IN CROSSES 
WITHIN A LINNEAN SPEQES 

BY ARNE MUNTZING 
HILLESHÖG. LANDSKRONA. SWEDEN 

(Prelimiiiary report) 


INTRODUCTION. 

I N the course of a genelical iiivestigalioii of thc genus Galeopsis, 
special attention has l)een paid lo the natiire and inheritance of 
partial sterility. For the firsl time sterility was observed in 1920 in 
the progeny of spontaneoiis hybrids between G. Tclraliit L. and bifida 
Boenn. Then partial sterility was observed in Fi of several artificial 
species crosses within the genus, and further studied in the following 
generations. 

But also in cerlain crosses between pure lines belonging to the 
same species the Fi-generations have shown partial sterility. Hitherto 
such cases have been found only in crosses within G. Tetrahit, The 
first case was observed in 1926, and has been studied as far as Fg. 
Last summer five new cases were met with. 

A full account of the nature and inheritance of partial sterility 
in inter- and inlraspecific crosses will be given later on in connection 
with a general survey of the genetics of the genus. In this paper only 
the results hitherto obtained concerning inlraspecific sterility are given. 

Pollen grains of a partially sterile plant are morphologically of 
two different kinds: 1) sterile, dead and empty grains, 2) good grains, 
filled with reserve nutriment. Grains of the first kind may be recog- 
nized even in dry condition, but more clearly if the pollen is laid into 
water or glycerine. In these media the good grains immediately swell 
up and get spherical in contrast to the sterile grains which remain 
barshaped or irregular in form. Classification into these two types 
does not give any trouble, and in most cases it has been carried out 
by persons without knowledge of the purpose of the investigations, 
Since in 1926 partial pollen sterility had been observed in the 
species crosses, the pollen of the constant pure lines grown this year 
was also investigated. Without exception, 95 — 100 per cent of the 
pollen was morphologically good. In the same year several Fi-genera- 
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tions from line crosses within G. Tetrahit and bifida were also tested 
as to their ferlility. As might be expected these Fi-generations proved 
lo be quite fertile but with one exception: Fi of the cross T— BXT — 
showed a very marked decrease in fertility. Through the ensuing Fa- 
and Fa-analysis it became evident that this was not due to modificatory 
influences. Moreover, the cross was repeated in 1927, and a new Fi 
raised in 1928. This showed the same partial sterility. The partieulars 
were the following. 


THE CROSS T - B X T - X* 

a) The parent lines, The parent lines were collected in Rörum 
and in Vilaby in the eastern part of the province of Skåne. Both are 
lypical Tetrahit types which in culture have proved lo be quite con- 
stant and uniform. Both lines have while flowers of exaelly the same 
type, owing to the presence of an inhibiting faetor H. (Known from 
crosses with other lines, results unpublished.) Originally the cross 
was made in order to test if the parent lines had complementary faetors 
for red flower colour. — In this case the line differences were exclusi- 
vely quantitative, and chiefly concerning height, leaf shape and earli- 
ness. T- B is tall and late, its leaves charaeterized by a broad base. 
T - X on the contrary, is relatively low, early and with narrow leaf 
base. Moreover, T — B compared with T™ A, is charaeterized by bad 
germination energy under the circumstances given. 

b) The Fi-generation, Though the Fj -generation consisted of 
only two individuals, it was obviously intermediate between the parents 
in respect of the quantitative differences. As to height, however, there 
seemed to be dominance or prevalence for the taller parent line T~ B. 
The flower was of the same type as that of the parents. From the 
point of view of faetorial analysis of the flower colours, this Fi-gencra- 
tion thus proved to be uninteresting. 

An investigation of the pollen of the two Fi-plants, however, 
proved them to be partially sterile. The per cent of good pollen grains 
was caleulated repeatedly with the following result (table 1). 

As these investigations were made with an interval of one or more 
days between each test, it is absolutely certain that these two plants 
were partially pollen sterile, almost half of the pollen being aborted. 
In contrast to this, the parent lines, growing close by the Fi-generation 
and under the same conditions, as well as all other pure lines investi- 


* The pure lines of G. Tetrahit are indicated T — A, T — B, T — C etc. 
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TABLE 1. Pollen fertilify in h\ of the cross T -BXT-^X. 


1 

1 

Number of 
good pollen 
grains 

Number of 
sterile pol- 
len grains 

Per cent of 
good pollen 

F„ plant 1 




1 counting 

95 

81 

54 

2 » 

150 

114 

57 

3 » 

275 

240 

53 

4 » 

279 

271 

51 

5 » 

290 

268 

52 

6 )) 

1393 

1103 

56 

7 » 1 

318 

206 

61 

Total 

2800 

2283 

M = 55 

F„ plant 2 




1 counting 

360 

335 

52 

2 » 

119 

62 

66 

3 » 

320 

204 

61 

4 » 

617 

463 

57 

Total 

1416 

1064 

11 


guled, proved lo be quite pollen ferlile. The line T— B, however, on 
accounl of bad germinalion was only represenled by three individuals. 
Oul of T — X twenly individuals were exarnined. All T~B and T— X 
planls had an average of 95 — 100 per cenl of good pollen grains. 

c) The F i-generation. In 1927 an F 2 -generalion consisling of 217 
individuals was raised. Segregation was evident for earliness, height 
and leaf sliape. On the 29th of July, T— X had almost ceased flowering, 
and all individuals carried mature seeds. Among 30 T— B individuals 
10 had just begun flowering, the rest had only buds. Among the Fo- 
plants all stages of earliness were represenled. On an average F^ was 
to be regarded as intermediate between the parents, but no doubt 
segregation in earliness oceurred, some individuals reaching the extre- 
mes represented by the parents. As to height the same thing was 
repeated. At the end of the vegetation period, when all plants had 
reached their maximum height, measurements were undertaken. The 
results are given in table 2. As for leaf shape segregation was evident, 
but no measurements were made. 

Fertility in Fa, The pollen fertility of all 217 Fa-plants was invesli- 
gated, and the percentage of apparently good grains caleulated. The 
individual percentage value was based upon classification of a total of 
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TABLE 2. Height variation in the cross T—B'/. T-X. 



40— 46— 60— 55— 60— 65— 70— 76— 80— 85— 90— 95— 100cm. 

n 

M ± m 

V 

T-X 

4 6 13 13 7 2 

45 

54,601:0,96 

11,» 

T-B 

5 11 5 5 

26 

89,46±1,01 

5,7 

F, ... 

1 - 11 18 40 42 43 11 7 2 

175 

66,981:0,68 

11,6 


ut least 200 pollen grains from 3 different flowers. At first the pollen 
from each flower was studied separately, but as different flowers of 
the same plant always proved to have about the same percentage of 
good grains, this precaution was considered superfluous. If n is = 200, 
the standard errors for the distributions 10 : 90, 20 : 80, 30 : 70, 40 : 60 
and 50 : 50 are 2 , 12 , 2,83, 3,24, 3,46 and 3,54 per cent respectively. On 
account of this, the plant means were grouped in classes with a dass 
width = 5 per cent. 

The distribution of the variates was as follows (table 3). As to 
52 individuals it was afterwards found out that the classification had 
not been made with sufficient accuracy. Therefore these values are 
somewhat doubtful. 


TABLE 3. Pollen fertility in F 2 of the cross T -B 'X. T - X. 



• 

40— 

45— 

50— 

55— 

50—1 

55—70— 

75—80— 

85-90—95-100^ 

n 

^total 

^»lerlle 

Fj, pro- 
geny 1 

1 

3 

5 

10 

10 

3 1 

6 

4 

6 

25 

13 

87 

78,4 

66,2 

F„ pro- 
geny2 


2 

1 

10 

7 

11 2 

4 

4 

7 

23 

49 

130 

85,0 

68,3 

F„ total 

1 

5 

6 

20 

27 

14 3 

10 

£ 

13 

48 

62 

217 

81,8 

67,0 

F„ total, 
correc- 

ted 

1 

5 

6 

20 

17 

14 3 

3 

4 

7 

17 

58 

155 

79,8 

64,3 


One fact, however, is at once evident: In Ft the distribution of the 
plant means is not continuous. On the contrary, the variates are 
grouped around two maxima, one at full fertility, one of the degree of 
sterility, that is characteristic of the Fi-generation. The fertility curve 
is obviously two-pointed (fig. 1). 

The actual distribution is represented more correctly by series 
no. 2 (n = 155) than by the first series (n = 217). The exclusion of 
the 52 somewhat doubtful values, however, has probably struck the 
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actually high percentage values more than the low ones and therefore 
the number of fertile individuals in series 2 is somewhat too low. 

From reasons to be given later on, plants with a percentage of 
good pollen grains from 100 to 90 may be regarded as fully fertile. 



good pollett 

Fig, 1. = Fg, series 1, n=:217. Fg, series 2 (correctcd), n = 155. 

In the first series 50,7 per cent of the plants belong to this dass. For 
the corrected series the corresponding value is 48,4 per cent. Thus in 
Fi about half of the plants are fuUy fertile, half are partially sterile 
with a somewhat variable percentage. It is to be noted that to a rather 
high degree^ this variation may depend on the standard error of the 
plant mean. For the distribution 50 : 50 and for n = 200 m^, is = 3,5i 
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per cent. In Ihis case the space — 3 m to + 3 m includes more than 
20 per cent. 

d) The F i-geneToiion, The Fj-results might be explained by help 
of several hypothesis. In order to decide between these and to further 
elucidate the case the analysis was extended to an Fs-generation. Above 
all it seemed important to investigate if all partially sterile F 2 -plants 
were isogeneous with regard to the factors causing sterility. 

Five Fa-families were raised from self-fertilized F 2 -plants. One 
of the mother plants was fully fertile, the four others were partially 
sterile with a fertility percentage of 47, 57, 66, and 85 respectively. 
With regard to the degree of partial sterility these plants represented 
two extreme values and two intermediate ones. Therefore, the ana- 
lysis of their progeny should settle the question whether the differen- 
ces were genolypical or only modificatory. In the latter case there 
should be no essential difference between these progenies. The 
following result was obtained (table 4). 


TABLE 4. Pollen feriility in F» of the cross T —B X T — X. 


Fertility 
percentage 
of the mo- 
ther plant 

Distribution of the Fg-variates: 

4,'S— 50— 55—60— 6.5—70— 75—80— 85 -90— 95 -100 ^ 

n 

^loUl 

^sterile 

1) 47 

1 ~ 3 

11 

10 

11 3 — — 3 51 

103 

76,7 

66,6 

2) 57 

1 - 4 

6 

1 

2 1 2 3 4 27 

51 

85,7 

70,ö 

3) 66 

1 2 5 

7 

4 

3 — 1 — 1 50 

74! 

85,7 

63,1 

4) 85 

2 

10 

9 

6 2 - - 2 46 

78 

86,7 

66,8 

5) 97 




48 

48! 

95 

__ 


The progeny from the fertile Fa-plant, consisting of 48 individuals, 
showed full fertility without exception. The progenies from the par- 
tially sterile Fj-plants were composed, partly of semi-sterile, partly 
of fully fertile plants. Most likely these Fs-families are of essentially 
the same kind, and they all show the same characteristic two-pointed- 
ness as the Fa-curve. It is true, the progeny no. 1 has a somewhat 
lower mean than the other three, but the difference is probably not 
significant. (As the curve is two-pointed m^ cannot be calculated). 
For comparison it may be pointed out, that the two Fa-families (table 3) 
had the means 78,i and 85,o (n == 87 and 130 respectively), thus showing 
a difference of about 7 per cent, though in this case, the mother plants 
were quite isogeneous. Moreover, in tables 3 and 4 the means of the 
partially sterile individuals in each progeny has been calculated 
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(^^•teriie^)» valucs wliich are closely similar considering the 

relatively low nuinher of individuals. 



In fig. 2 the fertility curves of the four Fs-families in question are 
compared with the fertility curve of the Fa-generalion. Each ciirve 

HcredUaa XII. 20 
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represents the distribution calculated on a total = 100. The classes 
have been brought together to double classes with w = 10 per cent. 
A »mean» curve for has been drawn after summation of the values 
of the four families, and reduction of the figures to a total == 100. 
The numerical values, represented by the curves, are found in table 5. 
(".onsidering the difficulties and sources of error with which investiga- 
tions of this kind are connected, the agreement between the F2- and 
Fa-curves must be regarded as very good. The two-pointedness is 
everywhere marked and indisputable, and the maxima coincide. The 
Fa-curve as compared with Fa shows some displacement to the sterile 
side, but this difference is unsignificant. Perhaps it is due to the fact 
Ihat F2 and F» were cultivated in different years and in different 
experimental fields. 


TABLE 5. Pollen feriility in F^ ond F3 of the cross T—X, 

Distribution of the variates calculated on a total — 100. 



40 — J 

50 - 60 — 70 — 80 — 

90- 100 9é 

^nbsolute 

Fjj, total 

2^ 

12,0 

18,9 

6,0 

9,7 

50,7 

227 

)), corrected 

3,9 

16,8 

20,0 

3,9 

7,1 

48,4 

155 

Fg, family 1 

1,1 

3,2 

22,5 

15,1 

0,0 

58,1 

93 

», » 2 

2,0 

7.» 

13,7 

5,9 

9,8 

60,8 

51 

», » 3 

1,4 

9^ 

14,9 

4,1 

1.4 

68,0 

74 

», » 4 

0,0 

2,. 

24,4 

10,3 

0,0 

62,8 

85 

», total 

1,0 

5,4 

19,6 

9,5 

2,0 

62,5 

296 


The sterile maximum of the Fa-curve lies at about 65 per cent. 
The Iwo Fj-planls grown in 1926 had 55 and 57 per cent good pollen 
respectively. In 1928 one more Fi-plant was in culture. The corre- 
sponding value of this plant was 67 per cent (based on examination 
of about 600 grains in all). Thus there is good reason for assuming 
that the sterility maximum of the Fg-curve coincides with the sterility 
percentage of the Fi-generation. Moreover, partially sterile F2“plants, 
the percentage of which varied between 47 and 85, in Fs gave sterility 
maxima at the same place (table 4). 

These facts make the following working hypothesis very plausible: 
In this cross all partially sterile plants of any generation are isogeneous 
as to the genes causing partial pollen sterility. 

This case consequently is analogous to the semi-sterility of certain 
Stfzo/o6ium-crosses, described by Belung (1914). This semi-sterility 
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is formally explained hy Belling in the following manner. The one 
parent line is AAbb, the olher naBB and F, consecpiently AaBb, Among 
the gamet€\s of the Fi-generation only those represenling the parental 
types Ab and aB are viahle. AB and ab on the contrary represent lethal 
comhinations and cause the deaih of half of tlie gametes. Consequcntly 
50 per cent of the pollen grains and 50 per cent of the emhryosacs are 
not functional. Thus the theory assumes: 1 ) Haplonlic ’ sterility, — 
the gametes, or niore correctiy the garnetopliytes, the gones (Renner 
1924), die on acconnt of their inherent constitiition, and are not killed 
hy the mother plant. 2 ) The sterility slrikes male and female gones 
to an equal degree. — 

(".oncerning the lalter point the ffo/cop.vi.v-material has also heen 
siihject to some investigation. If half of the eggs are sterile this should 
he evident throiigh a decrease in seed production. This proved to he 
the case. Each fia/eopsi.s-flower prodiices a maximum of 4 seeds, hut 
on an average the numher is lower (tahlc (>). Thus, even in qiiite 
fertile pure lines the seed production is lower than what is Iheoretically 
possihle. Prohahly this is caused hy competition during the food supply 
of the seeds. Young seeds that are favoured in this respect, will check 
the development of the others at an earlier or later stage. 

The numher of seeds per calyx was examined, parlly in some pure 
lines, among them also the parent line T -B, partly in the F.^-family 
no. 1 . In this family the seed production of partially sterile plants 
was comparcd with that of the fertile plants. Each plant inean was 
hased on ail examination of ahout 15 calyces. The following result 
was obtained (tahle h). 

Ohviously, partially pollen-sterile F«-planls have a lower seed 
production than fully fertile plants of the same generation (D — 0,73 
± 0 ,m); r)/m 0 = 8 ,i), and these latter plants are just as fertile as the 
plants helonging to the pure lines of G. Tetrahit and bifida. 

It would perhaps seem natural if the sterile plants were giving 
only half as much seed as the fertile ones. That this is not the case 
can be explained as follows. On accounl of the female sterility the 
physiologicai competition will be lessened, and consequently a relati- 
vely higher numher of sceds reach full development, The meati value 
for the partially sterile Fg-plants is 2 , 20 ± 0,()6 seeds per calyx. According 
to this, somewhat more than half of the eggs should be fertile. This, 

* From reasons to be given in a laler publication the more adequalo terms 
haplontic and diplontic sterility should substitute the old expressions »gametic» and 
»^ygotic» sterility. 
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however, probably depends on 
an error at the counting. Ac- 
cording to the theory each 
calyx contains 0 — 4 viable em- 
bryosacs capable of develop- 
ment. There is a correlation 
between the development of the 
seeds and that of the surroun- 
ding calyx. When the fruits 
are ripe the calyx is larger than 
during the flowering period. 
Calyces with all the eggs abor> 
ted will not increase in size; 
such calyces will be difficult or 
impossible to separale from 
calyces where Ihe flower has 
newly fallen, and the fruit de- 
velopment has not yet begun. 
At the counting only fully de- 
veloped calyces admitting a 
sure determination of the num- 
ber of seeds were investigaled. 
Therefore calyces with all the 
four eggs aborted have been un- 
consciously selected away. Con- 
sequently the resulting means 
will be somewhat too high. 

Another possible cause of 
the decrease in seed produc- 
tion in the partially sterile in- 
dividuals would be insufficient 
pollination and failing fertili* 
zation on account of the bad 
quality of the pollen. This, 
however, is not very probable. 
The plahts in question are all 
sure self*pollinators, and there- 
fore a rather abundant pollen 
quantity is automatically pla- 
ced on the own stigma. As 
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only four eggs are to be fertilized, there will probably always be an 
excess of morphologically good pollen grains. That the morphologi- 
cally good pollen grains are also qiiile functional is very probable jiid- 
ging from the following test. 

In 1926 comparative gennination experiments wcre made with 
pollen from Ft and both parent lines. The best siibstrate for germina- 
tion proved to be a mixture of 14 per cent sugar solution, agar and 
yeast, according to Brink’s method (Brink 1927). The following 
result was obtained (table 7). The germinalion per cent was calculated 
af ter 24 hours. The conditions were the same for parent lines and Fi, 
In the parent lines practically all pollen grains germinate regularly and 
rapidly. In Fi about 50 per cent, that is most of the morphologically 


TABLE 7. Pollen germinution tests. 



Number 
of pollen 
grains 

Germination 
per cent 

Per cent mor- 
pliologically 
good grains 


f T--B 

407 

93 

95 -100 

1926 

T — B X T - X, /•; 

1229 

49 

56 


T X 

81 

98 

95-100 


T-X 

About 200 

91 

99 


T -AXT-X, I\ 

272 

72 

78 

1928 < 

T — A 

About 200 

90 

99 


T — A X T — c, f’, 

j 237 

70 

‘ 81 


. T - C 

About 200 

87 

100 


good pollen, is capable of germination. In no single case a pollen grain 
classified as morphologically bad has proved to be germinative. Among 
the »good» grains not all are physiologically equivalent. But in this 
experiment — in contrast to germination tests with pollen from species 
hybrids — only a relatively small proportion of the good grains was 
»inactive». The great majority of them showed the same germination 
energy as the parents. 

The observations on the partial sterility in the cross T - B X T — X 
are in favour of Belling’s explanation. About half of the gameto- 
phytes, probably female as well as male ones, are not functional. As 
for the egg sterility this must be subject to a doser embryological 
investigation. 

In the partially sterile plants somewhat more than 50 per cent of 
the pollen is apparently good, but that does not seriously interfere 
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with the theory. The lethal combinations may result, parlly in both 
morphologically and physiologically bad grains, partly in apparently 
perfect but non-functional grains. The size of this latter category 
surely varies owing to modificatory influences. On account of this, 
serai-sterile individuals may bave a pollen percentage varying witbin 
rather wide limits. According to the theory, partially sterile plants in 
the following generation should give .segregation in 50 per cent fertile 
and 50 per cent semi-sterile. In F 2 the relation was 110 fertile ; 107 
sterile and in F* 185 fertile : 111 sterile. Thus in F, there was an 
excess of fertile plants. At present it is not sure, how this fact is to 
be explained. As one Fs-plant, having 85 per cent good pollen grains, 
proved to be typically semi-sterile to judge from its progeny, it is 
possible that in rare cases genotypically semi-sterile plants may exhibit 
a pollen percentage reaching the 90 per cent limit. Only by help of 
pollen germination tests it may be possible to reveal such plants as 
being semi-sterile. This possibly explains the excess of fertile plants 
in Fs. 


NEW CASES OF INTRASPECIFIC STERILITY. 

In 1928 severai new cases of partial sterility in line crosses within 
0. Tetfahlt were discovered. On account of this, all available Fi-gene- 
rations of line crosses and their parent lines, were investigated as to 
the quality of their pollen. The fertility values for all hitherto investi- 
gated Fi-generations within G. Tetrahit are found in table 8. 

14 cross combinations of 20 have resulted in quite fertile Fi-gene- 
rations with pollen percentages higher than 90. The remaining 6 com- 
binations are in Fx partially sterile (reciprocal crosses giving the same 
result). The already described cross. T— B X T— X, and 5 new cases 
belong to this latter category. Among these the combinations T — B 
XT — C (M = 55,o) and T— BXT— F (M = 62,5) seem to belong to 
the same type as the case first described. T— B X T— X. This is very 
probable at least concerning T— BXT— C. Three other Fj-genera- 
tions have a degree of fertility of about 75 per cent: T— CXT— D 
(M = 78,5), T-AXT-X (M==,76 ,i) and T-AXT-C (M = 73,5). 

In these Fx-generatiom about one quarter of the pollen is sterile. 
This cannot depend on modificatory influences, as all the parent lines 
grown under the same conditions have proved to be quite fertile. In 
the six partially sterile Fi-generations, the following pure lines are 
involved: T— A, T— B, T— C, T— D, T— F and T— X. All those lines 



TABLE 8. Pollen fertility in Fi of different line crosses within G. Tetrahit L, 
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(and also T— E) were investigated at the same time and in the same 
way as the Fi-generations. The result is seen in table 9. 


TABLE 9. Pollen fertility in different TABLE 10. Modificatory 
pure lines of G. Tetrahit. pollen sterility in T — B- 


Line 

85—90—95—100 X 

n 

M 



Per cent 
good pollen 
grains 

T-A 

9 1 

10 

93,0 ^ 


1 couriting 

86 

T-B 

1 2 4 

7 

94,7 » 


2 » 

91 

T — c 

2 8 

10 

96,5 » 


3 » i 

95-100 

T-D 

4 

4 

97,5 » 


4 » 1 

79 

T~F 

1 1 7 

9 

95,9 » 


5 » 

95-100 

T~X 

4 7 i 

11 

95,7 » 


6 )) 

83 

T-E 

10 1 

10 

97,5 » 


7 » 

95-100 


Obviously the fertility is complete, and the pure lines are by this 
fact sharply distinguished from the partially sterile Fi-generations. 
The pollen fertility of the pure lines was also tested in 1926 and 1927. 
In 1926 10 Tetrahit- and 7 bifida-lines showed complete fertility. In 
1927 9 Tetrahit-, 6 bifida-, 2 pyrenaica- and 2 Ladanum-Yuies were 
examined. The result was the same. Exceptionally, however, a modi- 
ficatory sterility occurs even in the pure lines. In 1927 three T— B- 
plants were investigated. Two of them were examined three times with 
an interval of some days. Without exception the fertility was normal. 
The third plant was examined seven times with the following result 
(table 10). At each examination a rather large number (300 — 1287) 
of grains was classified. Thus each value has been rather accurately 
fixed. It is difficult to say what is the cause of those periodical 
disturbances in fertility. Probably the food supply of the anthers has 
occasionally been disturbed. 

The line B - E (line E of G. bifida) gives another instance of the 
same kind. In 1926 this line was investigated 4 times, giving the values 
83, 87, 79, and 91 per cent. This gives a mean = 85 per cent. In 1927 
and 1928 the line was anew examined, now showing complete fertility. 
— Thus, at the sterility investigations, the possibility of modificatory 
sterility obviously must be taken into consideration. However, every- 
thing indicates that such disturbing cases must be regarded mere ex- 
ceptions. Anyhow the observed sterility in the line crosses cannot be 
simply modificatory, as the parent lines, growing under the same con- 





CASES OF PARTIAL STERILITY 


311 


ditions close by the Fi-generations and being examined at the same 
time, proved to be quite fertile. 

In three cases among the sterile generations abont half of the 
pollen, in three other cases about one qnartcr of the pollen were sterile. 
If this is a mere chance or depending on specific causes cannot at 
present be definitely determined. The Fa- and Fy-analysis of the cross 
T— B X T — X strongly favours the latter assumption. As to the 
»quarter-sterile» types, the Fa-analysis may settle the question. 

According to Belling, the semi-sterility in Stizolobiiim might be 
explained by the assumption that in the hybrid AaBh, only Ah- and 
(iB-gametes are functional, while AR and ah represcnt lelhal combina- 
tions. Suppose that in certain crosses also the AF-gametes are func- 
tional, and that only the rccessive combination ah is lethal, then one 
fourth of the pollen must be sterile. 

Among the twenty line combinations investigated most were fertile, 
some showed 25 per cent sterility and sorae 50 per cent. Concerning 
sterile and fertile combinations, a certain regularity can be traced. 
Groups of lines may be distinguished as inirafertile but interstcrile, 

The survey given in table 8 may be summarized as follows. In 
several cases it happens that when three lines a, b and c are crossed 
diallelly, two of the lines are fertile intcT sc\ but boih sterile with the 
third line. Thus if a is sterile with c, but fertile with b, c and b are 
sterile when crossed. Consequenlly, in this case a and b may be 
regarded as equivalent in respect of sterility, probably owing to some 
similarity in the genotypical constitution. 

T — A and T— B seem to be equivalent to a certain degree. They 
are fertile inter se, and sterile or fertile with the same lines. (Sterile 
with T~C and T — X, fertile with T— 1) and T— E). Besides T — B is 
fertile with T— G. As might be expected, this latter line also proved 
to be fertile with T— E and T— -D. Probably all those lines are to a 
certain degree equivalent. 

T — C and T — X are both sterile with lines belonging to the previous 
group. Inter se they have not yet been crossed, but this Fi-generation 
ought to be fertile. T~B is sterile with T— F. Consequently, this 
line should be equivalent to T— C and T— X. This really seems to be 
the case, as T— -F and T— C give a fertile Fi-generation. 

To judge from these results one should be inclined to propose 
two intrafertile but intersterile groups. This holds good for 18 cases 
of 20. The lines T-— D and T— >E, however, are fertile with members 
of both groups. On account of this, the following hypothesis must 
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be resorted to: The lines betong to three groups, one having the con- 
stitution AAbb, the second aaBB. The third group, consisting of T — D 
and T— E, should be — A ABB. Moreover, AB, Ab and aB are functio- 
nal gametes, ab is lethal. This explains why crosses between group 1 
and group 2 give 25 per cent sterility, and why group 3 is fertile with 
both the other groups. 

In those sterile crosses in which T— B is the one parent the fertility 
value is lowered from 75 to 50. T— B, e. g., crossed to T— C and T— X, 
gives 50 per cent sterility, while T— A gives only 25 per cent sterility 
with the same lines. This seems to be due to some special T— B-gene. 
Suppose that T— -B has the constitution AxA^bb where Ai is a multiple 
allelomorph of Ax, and further that AxB is lethal in contrast to AB. 
Then the sterility must be increased from 25 to 50 per cent. Against 
this hypothesis, however, speaks the fact that T— D as well as T — E 
are fertile with T— B, and T—D fertile with T~F, but not with T —C, 
contrary to expectation. At present it is impossible to bring all these 
facts into accordance, without resorting to further hypotheses. Con- 
tinued 'experimental work, especially analysis of the progeny from 
quarter-sterile Fi-generations, is necessary before conclusions can be 
drawn with certainty. 

To get a measure of the female fertility of the partially sterile 
Fl -generations observed in 1928, the seed production in some of them, 
and in one fertile Fi was also investigated in the way described above 
page 305. The following result was obtained (table 6). In all, the 
seed production of 5 different categories of quite fertile plants has been 
studied. The means obtained were 3,fi9, 2,98, 2,78, 2,87, and 2,93. One 
quarter-sterile type had a corresponding mean = 2,33, and three cate- 
gories of semi-sterile types gave the values l,7o, 2, oo and 2 , 20 respectively. 
Though the number of individuals investigated is low, the parallelism 
between the degree of male fertility and seed production is striking. 

In 1928 some additional germination experiments were made with 
pollen from the quarter-sterile combinations T— X X T—A and T— C 
X T — A. For comparison pollen of the parent lines was also used. 
The results are given in table 7. 

The majority of the apparently good grains germinated, in parent 
lines as well as in the Fi-generations. The morphologically bad grains 
as always proved to be non-functionaU This justifies the conclusion 
that the morphologically good grains in the quarter-sterile Fi-genera- 
tions have the same germination energy as the pollen of the parent 
lines. According to this it is by np means probable that in those cases. 
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where only one quarter of the pollen is sterile, the ohserved decrease 
in seed production depends on the quality of the pollen. As only 4 
eggs per flower are to be fertilized, functional pollen is always in ex- 
cess, even if 25 per cent of the grains are non-functional. In all 
probability the lowered seed production must be regarded as due to a 
real female sterility that is parallel to the male sterility but not 
caused by it. 


DISCUSSION* 

It should be emphasized that there is no correlation between the 
degree of morphological difference between the lines crossed and the 
occurrence or non-occurrcnce of sterility in Fi. G. Tetrahit and hifida 
are very polymorphic species, consisting of an unlimited niimber of 
pure lines. The line differences are generally very striking. At present 
about 20 lines of G. Tetrahit are in culture. On account of their 
sterility behaviour these lines may be devided into two or three groups. 
This division is not at all correlated wilh any morphological charaeters. 
The occurrence of sterility must be due to »j)hysiol()gical» faetors with- 
out any significant morphological effeet. 

As to the origin and distribution of these faetors, no definite answer 
can be given at present. The following arguments, however, are to 
be considered. 

As will be shown in later publications G, Tetrahit and hifida are 
to be regarded as well defined species. Wheri crossed, they always 
give partially sterile Fj -generations. The sterility is here much more 
thorough than in the line crosses. This is obvious especialiy concer- 
ning the apparently good pollen grains. In partially sterile line crosses, 
the morphologically good grains also show a fairly good germination, 
equal to that of the parents. In the species crosses, however, judging 
from germination experiments, the morphologically good grains are to 
a high degree non-functional. Only a small proportion of the grains 
show the same germination energy as the parents. In of the crosses 
Tetrahit X hifida a complicated segregation oceurs in morphological 
charaeters and in sterility, The sterility curves are of the chance curve 
type, and do not show any two-pointedness as in the case of line sterility 
studied. 

In nature spontaneous hybridization between G. Tetrahit and hifida 
oceurs. This hybridization gives a natural explanation to the poly- 
morphy of the two species. Though the variability within each species 
is great, the morphological differences between the species are rather 
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slight. Yet the experimental investigation has proved that G. Tetrahit 
and hifida must be regarded as distinct species. Therefore the species 
differences are more physiological than morphological m character. 
It should, however, be emphasized that these physiologicardifferences 
as well as the morphological ones are subject to segregation. These 
facts offer a way of understanding of the cause of the line sterility. 
Suppose a cross between a Tetrahit and a bifida line, then in F 2 segrega- 
tes are found, which in various ways combine the genes of the parents. 
The result of this gene combination, however, is to a certain degree 
limited by selective sterility, selective vitality etc. The vital and con- 
stant recombination products fall within the limits of the parent spe- 
cies. But it is possible that morphologically perfect 7'efra/iif-types, 
which are fertile and homozygous, may carry single bifida-gene^, 
When such types are crossed inter se, some gamete combinations of 
the Fi-generations may be lethal. According to this view, the sterilitij 
phenomena in the line crosses are to be regarded as simple, factoriallg 
analyseable special cases of the more complicated interspecific sterility, 
occurring in the crosses Tetrahit X bifida, 

During the continued work these problems will be attacked from 
two sides: On the one hand further analysis of the line sterility by 
testing new combinations and their progeny, by making back-crosses 
between the Fi-generations and the parent lines etc., on the other hand 
by crosses between constant recombination products of the cross T etrahit 
X bifida and the parent types. Such types, morphologically inter- 
mediate between Tetrahit and bifida and constant or almost constant, 
have been obtained in Fa of certain crosses. These types are fertile, 
but evidently inferior in vitality as compared with the parents. A 
number of such types will be crossed to the parent lines, and the 
sterility studied. By such crosses it should be possible to obtain a 
continuous series of complexity as to sterility behaviour, connecting the 
extremes hitherto obtained: on the one side the simple cases of line 
sterility, on the other the complicated sterility of the species cross. 

According to the theory intraspecific sterility should occur also 
within G. bifida, Indications in this direction have been found, but 
hitherto these cases have not been sufficiently studied to permit sure 
conclusions. 

Cases of sterility of the sort described are very rare in the vege- 
table kingdom. The Stizolobiiim-csises (Bklling 1914) were nientioned 
above. In Stizolobium 5 different species or subspecies were combined. 
Semi-sterility occurred when one type A was crossed with the four 
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others, B— E. As far as I know the types B— E have not V)een crossed 
inter se, 

Evide^ly on basis of the cylological results obtained in Datura, 
Belling (Ä25) has given a more concrete background to the formal 
factorial explanalion of the Stizolobiiim-ca^es, The argumentation is 
the follo>ving: Tv^o genes L and M, lying in different chromosome pairs, 
are necessary for the normal functioning of a gamete. In a »normal» 

species the chromosome pairs 1 and 2 are respeclively and 

L M 


Through translocation, that is exchange of suhstance between non- 
homologous chromosomes, L and M in another species have changed 

M L 

places. The pairs 1 and 2 are now constituted - and When crossed 

M L 

L M 

the two species give an Fi-generation of the formula . This results 

M L 


in semi-sterilily as half of the gametes are LL or MM and the vital 
gametes must conlain both L and M, 

Recenlly in Datum (Blakeslee 1928) cases of line slerility have 
been detected which are strikingly similar to the cases described in 
Galeopsis, Certain Datum lines, Line 26 and Line 7, proved to be »bad 
pollen inducers». When crossed lo other lines they ga ve in most cases 
50 per cent abortion in Fi. Line 7 and one »normal» type were 
crossed to a great number of other lines. 13 per cent of these lines 
proved to be »bad pollen inducers», 6,5 per cent gave sterility both with 
the normal type and the Line 26-type. In another case, when using a 
special line, the result was 25 per cent abortion in Fi. To judge from 
this, the cases described in Galeopsis seem to have many points of 
contaet with these Datum cases. In Datura the invesligalions have not 
yet been carried beyond Fi, but both in this genus and in Galeopsis 
the line sterility seems to depend on relatively uncomplicated genetic 
or cytological causes. 

A similar case of uncomplicated sterility has been described by 
Kristofferson (1926), concerning the species cross Malva neglectaX. 
pusilla. The number of seeds per capsule was used as a measure of 
the fertility. Fi showed an obvious decrease in fertility. In the 
fertility curve was distinctly two-pointed. The results in Galeopsis 
strongly remind of this case. The explanations, however, are funda- 
mentally different. Kristofferson supposes the two Malva-species in 
question to have each a complemenlary faclor for sterility. Then Fi 
will be partially sterile, and in Fg segregation in 9 sterile : 7 fertile will 
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occur, Thus the author assumes diplontic sterility in contrast tö the 
explanation given for Stizoiobium, Datura and Galeopsis^ where the 
sterility is supposed to be haplontic. According to the first mode of 
explanation, the constitution of the mother plant causes the death of 
a certain percentage of the gametes whatever constitution those may 
have. According tö the latter explanation, the genetical constitution 
of the gametophytes is of primary importance in regard of vitality or 
lethality. As the fertile and sterile gametophytes in Galeopsis, Datura 
and Stizolobium — probably also in Malva — represent two rather 
sharply defined categories, the latter explanation is the most probable. 

If the gones were affected by the mother plant by means of some 
poison influence, a continuous transition between quite vital and quite 
sterile gones should be expected. The microscopical investigations 
show that this is not the case. Moreover, if diplontic sterility is assumed. 
one should expect to find constant and partially sterile types. According 
to the other explanation, partially sterile individuals are always hetero- 
zygous, in next generation segregating in fertile and partially sterile 
individuals. In Galeopsis this has always proved to be the case. 
Further, if diplontic sterility is assumed, it is stränge to find that 
certain combinations give 50 per cent sterility, others only 25. As 
several cases are known, where the genotypical constitution of the gone 
manifests itself already during the haplophase (cf. MOntzing 1928), 
this assumption of haplontic sterility is by no means absurd. Thus, 
the Malva-sieriliiy in question ought to be interpreted in a similar way 
as the other analogous cases. 

CYTOLOGICAL OBSERVATIONS- 

In Erophila crosses between different elementary species often 
result in more or less sterile Fi-generations. Winge (1926) has shown 
that this may be due to chromosome complications at the reduetion 
division, as the types crossed often differ widely in chromosome num- 
ber. In analogy to Erophila the line sterility in Galeopsis might be 
suspeeted to be due to chromosome irregularities at the reduetion 
division. This, however, is not the case. The haploid chromosome 
number is 16 both in G. Tetrahil and bifida (MOntzing 1927). The 
hybrids Tetrahit X bifida have a normal reduetion division, and all 
the segregates, even the most extravagant types investigated, show the 
same chromosome number as the parents. Though only a few different 
lines of each species have been investigated, it may be coneluded with 
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a high degree of probabilily, thal all types belonging lo the Tvtrahit — 
W/Wn-group are equal in chromosome number. 

In partially sterile plants from line crosses the reduction division 
is also quite normal, judging from studies of -plants of the crosses 
T—B X T— C and T— B X T— X. The meiotic divisions are regiilar, 
and the teträds formed do not differ in any respect from Ihose of the 
parents. Afler the separation of the tetrad components, and diiring 
the development of the pollen grains the differentiation in viable and 
lethal combinalions becomes evident. Sections Ihrough rather young 
anthers of a T — B X T— X Fi-plant showed sterile and fertile grains 
in about equal number. In haematoxyline the fertile grains get a dark 
colour, the sterile grains are not or only faintly coloured. Sections 
through equally old anthers of the parent type T — B showed only 
normal grains. 

As to line slerility the parallelism of the experimental results 
betwecn Galeopsis and Datum are of special interest, on accounl of the 
cytological explanalion given for the Datum cases. As a conseqiience 
of the postulated exchange between non-homologous chromosomes and 
of the attractions between the chromosomes (Belling 1927) certain 
chromosome configuralions, rings and chains, are lo be expecled in dia- 
kinesis. In Datum a preliminary investigation (Blareslee 1928) has 
partly confirmed this view. On account of this, in Galeopsis. diakinesis 
stages have been eagerly searched for among the material fixed of 
semi-sterile plants from line crosses. Hitherto the resull has been rather 
scarce. From an Fi-plant of the cross T— B X T— X, however, one 
preparation was obtained. This showed normal pairing and affinity 
between the chromosomes and no indicalions of ring formation or 
the like. Only this one bud proved lo have anthers at a suitable stage 
of development, biit it was evidently rather ill nourished. As chromo- 
some affinity evidently is not exclusively determined by the conslilution 
of the chromosomes but also to a certain degree by the constitution 
of the mother plant, nutritive differences may influence the chromo- 
some attractions (cfr. Meurman 1928, Newton and Pellew 1929). 
Therefore, more material must be studied, before any definite conclu- 
sions can be drawn. A t any ra te, the occurrence of special chromosome 
configuralions in the diakinesis of the partially sterile types in this 
genus does not seem very probable. 
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SUMMARY^ 

1. In crosses between pure lines of G. Tetrahit L. most Fi-genera- 
tions are quite fertile like the parents, but some are partially sterile. 
Of 20 different combinations tested, 14 were quite fertile, 3 showed 
about 25 per cent, 3 about 50 per cent abortion of the pollen grains. 

2 . Parallel to the decrease in male fertility goes a decrease in seed 
production, probably caused by a real female sterility. 

3. Concerning the occurrence of sterility a certain regularity can 
be traced. Groups of pure lines may be distinguished that are intra- 
fertile but intersterile. 

4. There is no correlation between the degree of morphological 
difference between the lines crossed and the occurrence or non- 
occurrence of sterility in Fi. 

5. One case of semi-sterility has been analysed as far as F 3 . The 
sterility is haplontic and caused by the co-operation of two factors. 

6 . A cytological investigation has proved that the sterility is not 
due to chromosome complications at the reduction division. 

7. The sterility phenomena in these line crosses are to be regarded 
as simple, factorially analyseable special cases of the more compli- 
cated interspecific sterility in the crosses G. Tetrahit X bifida, 

Hilleshög, Landskrona, in April 1929. 
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EINE MONOHYBRIDE SPALTUNG BEI 
TETRAGONOLOBUS 

VON ERNST NILSSON 

HÄLSINGBORC, SCHWBDEN 


I M Friijahr 1925 wurden zwei Varietäten von Spargelerbsen (Tetra- 
gonolobus purpureus Moencu), eine rot- und eine gelbbliitige, zu 
Vererbungsversuchen eingekauft und im gleichen Jahr einige Kreu- 
zungen ausgefuhrt. Die Fi-Samen von diesen wurden 1926 ausgesäet 
und im Winter 1926 — 27 wurden zwei Fs-Familien in Töpfe mit ge- 
wöhnlicher Gartenerde gesäet und die Spaltung hinsichtlich Bliiten- 
farbe durch Beurteilung der Keimpflanzen festgestellt. Es hat sich 
nämlich gezeigt, dass bei dieser Art zwischen roter Blutenfarbe und 
mehr oder weniger stark Anthocyanfärbung des Hypokotyls, besonders 
dessen oberen Teiles, vollkommene Korrelation besteht. Das Gleiche 
gilt fur gelbe Blutenfarbe und vollkommen anthocyanfreies Hypokotyl. 
Dieser Unterschied in der Farbe des Hypokotyls kann indessen zur 
Klassifikation von rot- und gelbbliitigen Individuen nur verwendet 
werden, wenn die Keimpflanzen sehr jung sind; bei älteren Pflanzen 
nimmt die Intensität der roten Farbe ab, sodass eine sichere Beurteilung 
unmöglich wird. 

Die Samen von zwei Fi-Pflanzen wurden aufbewahrt und erst im 
Vorsommer 1928, auch diesesmal in Töpfen mit Erde, ausgesäet. 
Später wurden die jungen Exemplare ausgepflanzt und das bei der 
Blute erhaltene Resultat verzeichUet. Tabelle 1 gibt eine Dbersicht 
uber die Spaltung und einige Erscheinungen, die im Zusammenhang 
hiermit von Interesse sind. 

Die Spaltung in der Saat im Winter 1926 — 27 ist dem idealen 3 : 1- 
Verhältnis, wie ersichtlich, so nahe wie möglich. Auch die Spaltung 
des fast zwei Jahre alten Materials liegt dem Idealverhältnisse so nahe, 
dass Abweichungen innerhalb der zulässigen Fehlergrenzen zu liegen 
kommen. Es ist indessen deutlich, dass die rote Klasse hier ein Defizit 
aufweist, das kaum auf einen Zufall beruhen kann. Das will mit 
anderen Worten sagen, dass die starke Herabsetzung der Keimfäh^keit 
(hier richtiger die Schosskraft) wåhrend der Verwahrung der Samen, 
jene am stärksten getroffen hat, die das dominierende Gen fiir Antho- 
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TABELLE 1. Die F^-Gencration {Fi rotblutig). 


F,- 

Familie 

Gefunden 

rotc 

e Änzahl 

gelbe 

Gefundenes 

Verhältnis 
pro 4 

D/niK 

Anzalil 

gesäeter 

Samen 

X Wegfall 
während 
der 

Keimung 

Anzahl 

ausge- 

pflaiuter 

Ex. 

^ Wegfall 
ausge- 
pflanzter 
Ex. 

1 

68 

21 

3,06 : 0,94 

0,32 








2 

220 

72 

3,01 : 0,90 

0,10 

374 

9*) 

mm 

— 

— 

21-2 

288 

93 

3,02 : 0,98 

0,23 

— 


1 

— 

3 

1 

28 

16 

2,55 : 1,45 

1,72 

278 

76 

54 

19 1 

4 

77 

30 j 

2,88 : 1,12 

0,72 

372 

54 

126 

15 

2i-i 

105 

1 

1 46 

1 2,78 : 1,22 

! 1,56 

650 

! 63 

i 

1 180 

16 


cyan besitzen. Diese Erscheinung ist recht bemerkenswert, da domi- 
nierende Genen und besonders Anthocyangenen im allgemeinen eine 
Erhuhung der Vitalität zur Folge haben (siehe z. B. Rasmusson 1927, 
SVLVÉN 1925). Hier hat ein solches Gen die Vitalität oder richtiger die 
Lebensdauer im Gegematz vermindert. Der Mangel an roten Iiidividuen 
beruht nicht, wie man sich auch vorstellen könnte, darauf, dass Samen 
mit dem Gen fiir diese Eigenschaft während der Verwahrung fur 
Wasser weniger durchlässig geworden sind als solche ohne dasselbe. 
Der Prozent »harte Samen» war nämlich in diesem Material sehr klein, 
und die Keimung wurde solange fortgesetzt bis nur mehr verfaulte 
Samen in der Erde iibrig waren. Im ubrigen sind die rot- und gelb- 
bliitigen Pflanzen sowohl im Keim- wie im erwachsenen Stadium gleich 
kraftig gewesen und haben sich gleich schnell entwickelt. 

In bezug auf Wuchsart unterschied sich die gelbbliitige Varietät 
von der roten bestimmt dadurch, dass sie eine ausgesprochen plagio- 
trope Richtung der Stengel zeigte, während die rotblutigen mehr schief 
aufrechte Stengel hatten. Die Fi-Pflanzen waren in dieser Hinsicht 
fast intermediär. Eine Fs-Analyse in bezug auf diese Eigenschaft ist 
nicht ausgefiihrt worden, aber eine augenscheinliche Korrelation zwi- 
schen Blutenfarbe und Wuchsart war jedenfalls nicht zu bemerken. 
In Fa waren nämlich alle möglichen Wuchsarttypen sowohl bei gelb- 
wie bei rotblutigen Individuen anzutreffen. 





322 


ERNST NILSSON 


ZITIERTB LITERATUR. 

L Rasmusson, J. 1927. Genetically changed linkage values in Pisum. — Here«- 
ditas X. 

2. Sylvén, N. 1925. Einige Spaltungszahlen bei Kreuzungen zwischen blau- und 
weissbluhenden Varietäten von Linum UBitatissimum* — Hereditas VII. 



ZUR NATUR UND BEGRENZUNG DER 
ARTEINHEITEN 

VON GÖTE TURESSON 

WEIBULLSHOLM. LANDSKRONA 
(With a summary in Engli sh) 


B EKANNTLICH hat es sowohl viele wie wechselnde Versuche gege- 
ben iim zu einer verschiedene Richtungen befriedigenden Artdefi- 
nition zu gelangen. Priift man die vorgebrachlen Definitionsversuche 
und sieht von solchen mctapliysischen Inhaltes ab, findet man, dass sie 
sich im grossen auf zvvei Ciruppen verteilen lassen. Im einen Falle 
bedeutet die Definition kaum mehr als eine praktische Bezeichnung 
einer Gruppe morphologisch nahestehender Individuen, im anderen 
Falle wird versucht die Definition hauptsächlich auf physiologische und 
deszendenztheoretische Kriterien zu stiitzen. 

Repräsentativ fiir die ersle — besonders von Floristen bevorziigte 
— Gruppe von Definitionsversuchen isl die Arldefinition von Bailey 
(1896), die folgendermassen lautel: »The species is the unit in classi- 
fication, designating an assemblage of organisms which, in the judg- 
ment of any writer, is so marked and so homogeneous thal it can be 
conveniently spöken of as one thing». Alle Anspriiche auf eine tiefere 
Begrundung des Artbegriffes als wissenschaftlichen Terminus sind hier 
fallen gelassen; er wird ausschliesslich zu klassifikatorischer Bequem- 
lichkeit aufgestellt. Als solcher kann er noeh seine Berechtigung be- 
sitzen, aber andererseits liegt die Gcfahr zu Schematisierung offen 
zutage. Es ist diese Gefahr, vor der u. a. Turrill (1925) warnt, wenn 
cr sagt, dass die Art fur manche Systematiker einen Organismus oder 
eine Gruppe von Organismen darstellt, die mit einem lateinischen 
Doppelnamen belegt ist. 

Das Bedurfnis die Realität, die dem Begriffe Art zugrunde* liegen 
soll, näher zu präzisieren und zu umschreiben, hat zu der langen Reihe 
von Definitionen gefuhrt, die wir der anderen Gruppe zuteilen. Hier 
handelt es sich nicht mehr ausschliesslich um den Grad von morpho- 
logischer Ähnlichkeit zwischen Individuen im Individueukomplex; die 
Artdefinition baut ausserdem auf solche Kriterien wie Fertilität bei 
Kreuzungen zwischen Individuen der Art, genetischen Zusammenhang 
untereinander oder gemeinsamer Abstammung. Die Fertilität als Kri- 
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terium fiir die Spezifität hat ja alte Ahnen aus den Tagen KöLREUTERs 
und Gårtners, und die Forderung nach gemeinsamer Abstammung 
wird in verschiedenen Aridefinitionen seit CuviER gefunden. Als eine 
möderne Auflage derartiger Definitionsversuche kann die von Plate 
(1914) aufgestellie Definition erwähnt werden, die an Breite die meisten 
vibertrifft: »Zu einer Art gehören sämtliche Exemplare, welche die in 
der Diagnose festgestellien Merkmale besitzen — wobei vorausgesetzt 
wird, dass die äusseren Verhältnisse sich nicht ändern — , ferner sämt- 
liche davon abweichende Exemplare, die mit ihnen durch häufig auf- 
tretende Zwischenformen innig verbunden sind, ferner alle, die mit den 
vorgenannten nachweislich in direktem genetischen Zusammenhang 
stehen oder sich durch Generationen fruchtbar mit ihnen paaren». 

Wenn wir uns auch ganz auf den Standpunkt stellen, dass der Art- 
begriff soweit wie möglich zu einem wissenschaftlichen Terminus aus- 
gebaut werden soll, so kommt es naturlich zur Frage in welchem Grade 
z. B. eine solche Artdefinition wie Plates, die zweif ellos die Artauf- 
fassung der besseren Systematiker wiedergibt, auf die in der Natur 
vorhandenen Verhältnisse passt und wie weit es mit ihr möglich ist 
diese begriffsmässig zu erfassen. Näher betrachtet ruht diese Defini- 
tion, gleichwie die iibrigen, auf subjektiven Grunden. Dass dies in der 
Definition klar und deutlich zum Ausdnick kommt, wird sowohl von 
Plate selbst wie von anderen (z. B, Diels 1921) als besonderes Ver- 
dienst hervorgehoben. Da aber die Entscheidung wie nahe ein Exem- 
plar mit der Diagnose ubereinstimmen soll um der Art zugerechnet 
werden zu können, wie häufig Zwischenformen vorkommen durfen, 
wie fertil ein Individuum sein soll um als »fruchtbar» zu gelten, etc. 
ganz dem Gutdunken des Autors uberlassen wird, ist ohne Schwierig- 
keit einzusehen, dass die Definition tiefer betrachtet nicht die Forde- 
rungen, die man an einen wissenschaftlichen Artbegriff stellen muss, 
erfullen kann. Denn, vorausgesetzt dass in der Natur Individuen- 
gruppen von etwa der (irössenordnung existieren die diese und ver- 
wandte Artdefinitionen postulieren, mussen doch die Grenzen zwischen 
diesen*Individuengruppen bei einer Definition dieser Art nur scheinbar 
naturlich und ungreifbar verbleiben, wie sehr sie auch durch subjek- 
tive Postulate bereichert werden mögen. Auch die umfangreichste 
Definition der Gruppe lässt also im entscheidenden Punkte im Stiche, 
und erhält hauptsächlich in dem Masse Bedeutung wie sie, in Ähnlich- 
keit mit den Definitionen der ersten Gruppe, zu rein praktischer Klassi- 
fikation verweiidet werden kann. 

Die Schwierigkeit auf einem objektiveren Wege zu einer befriedi- 
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genden Begriindung des Artbegriffes der Systematik zu gclangen — 
mag er nun auf der einen oder anderen Art von Definitionsversuchen 
basieren — hängt nun nicht allein mit dem Umstande zusammen, dass 
die in der Systematik verwendete Methode zur Artabgrenzung ausser- 
stande ist die Gruppierung der in der Natur existierenden Individuen 
zu naturlichen Einheiten zu garantieren, wenn auch solche vorhanden 
sind. Hierzu kommt noch dass der ArtbegritT durcli die Macht der 
Tradition seit den Tagen von Linné noch mit im grossen gleiclien Inhalt 
wie urspriinglich fortbesteht, weshalb auch die sog. Linnésche Art in 
unveränderter Form jetzt wie friiher die fundamentale Klassifikations- 
einheit biidet, und dies trotz unserer erhöhten Kenntnis sowohl uber 
den Wesensunterschied der Linnéschen Arten uiitereinander wie iiber 
die Vielförmigkeit derselben. Der Versuch, der beim systematischen 
Studium sog. polymorpher Ciattungen geiibt worden ist, sich vom tra- 
ditionellen Artbegriff durch Erhöhung niedrigerer Einheiten zu Rang 
und Wiirde von Arten freizumachen, kann offenbar nicht als Fort- 
schritt betrachtet werden, da ja damit folgt, dass der gleiche Terminus 
dann zur Bezeichnung von verschiedenen Dingen benutzt wird (vgl. 
iibrigens Lidforss 1907). Konsequenter wenn auch radikaler kann der 
von Lotsy (1913, 1916) betretene Weg erscheinen um zu einer sichere- 
ren Fundierung des Artbegriffes zu gelangen. Im Anschluss an Jordan 
glaubt bekanntlich Lotsy, dass dieser nicht auf die Linnéschen Arten 
gegriindet werden kann, da es sich herausgestellt hat, dass diese aus 
Gemischen von Typen mit verschiedener erblicher Konstitution beste- 
hen. Während fur Jordan die Konstanz der Nachkommen nach sol- 
chen Typen das Kriterium fiir die Spezifität biidete, geht Lotsy noch 
einen Schritt weiter und reserviert den Artbegriff ausschliesslich fur 
die reinen Linien. Die Jordanschen Arten werden als Jordanone be- 
zeichnet, und als neutralen Namen fur die Linnéschen Individuenkom- 
plexe schlägt er die Bezeichnung Linneon vor. Abgesehen davon dass 
Lotsys Artauffassung innerhalb gewisser Organismengruppen, z. B. 
bei den Kreuzbestäubern, unverwendbar ist, ebensowenig wie sich hier 
Jordanone abgrenzen lassen, ist auch die Uberfiihrung des eingewurzel- 
ten systematischen Artbegriffes auf die reinen Linien der Genetik kri- 
tisiert worden (cf. Heribert-Nilsson 1918, Lehmann 1913). 

Das Beachtenswerte in Lotsys Bestreben zu einer Reform liegt in 
dem Versuch zu wirklichen biologischen Einheiten zu gelangen. Dass 
derartige Einheiten auch ausserhalb der eigentlichen Grenzpfähle der 
Genetik bestehen, haben nun die meisten Systematiker im Gefuhl 
gehabt, sie in näher präzisierte Kategorien zu bringen, stösst aber, 
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wie oben angedeutet, auf fur die Systematik methodische Hindernisse, 
Die ebenso zahlreichen wie fruchtlosen Versuche die hinter der Art 
steckende 'Bealität in Begriffen von wechselndem Inhalt und Umfang 
anzugeben bezeugen dies zur Geniige. Da demnach die systematische 
Wunscheirutenmethode im Stiche lässt, muss um hierin Klarheit zu 
gewinnen Hilfe von anderer Seite herbeigezogen werden. Es hat auch 
den Anschein als ob die Genetik im Verein mit der Zytologie und 
Rassenökologie zur näheren Beleuchtung der Frage nicht ganz werllose 
Beiträge liefern könnte. 

Die Mehrzahl Verfasser, die von genetischen Ausgangspunkten an 
das Artproblem herangegangeii sind, sind wohl dariiber einig, dass der 
in der Natur vorhandene Biotypenbestand einer Artpopulation nur 
einen Bruchteil der Biotypenmannigfaltigkeit biidet, die auf dem Kom> 
binationsweg (vielleicht auch auf dem Mutationsweg) verwirklicht 
werden kann oder es einmal werden konnte. Selektive Prozesse ver- 
schiedener Art greifen ein und reinigen ständig die Bestände von den 
unter den jetzt herrschenden Milieuverhältnissen weniger vitalen Typen. 
Um die Bedeulung des ökologischen Momen tes in der Ausdiffcrenzierung 
derartiger naturstabilisierter Biotypenbestände hervorzuheben habe ich 
sie mit dem Terminus ökospezies (Turesson 1922) belegt. Wird die 
Naturselektion aufgehoben, was zum Teil geschieht, wenn der Mensch 
aus dem einen oder anderen Anlass eingreift, kann die Grenze fiir eine 
solche ökospezies — wo nicht Slerilität wegen Verschiedenheiten in 
der Chromosomenzahl oder mangelnder Chromosomenaffinität uniiber- 
windbare Hindernisse in den Weg legt — durch Umkombination und 
Einkreuzung verschoben werden, und wir erhalten dann — wenn auch 
in sehr fragmentarisciiem Zustand — je nach der Anzahl spaltender 
Faktoren und möglicher Kombinationen den erweiterten und labilen 
Biotypenkomplex, den ich eine Coenospezies (Turesson 1922) genannt 
habe, und aus dem u. a. die ökospezien hervorgegangen sind. 

Manche Arbeiten der genetisch-zytologischen Forschung der letzten 
Jahre sind geeignet die Natur dieser Einheiten näher zu beleuchten. 
Lehrreich sind die Resultate, die vor allem durch die Untersuchungen 
von Kristofferson (1914, 1923) und Clausen (1926, 1927) in der 
Gruppe jener Vfo/a-Formen, die Linné V. tricolor nannte, erhalten wor- 
den sind. Wir haben hier eine typische Coenospezies innerhalb der die 
später ausgeschiedenen und als Arten bezeichneten Formenkomplexe 
(y. tricolor L., sens. strid., mit der Chromosomenzahl n = 13; V. arven-f 
sis Murr., n = 17; V, alpestris DC., W, Beck., n = 13, etc.) sich ohne 
Schwierigkeit miteinander kreuzen lassen, wobei die Hybriden und die 



ZUR NATUR UND BEGRENZUNG DER ARTEINHEITEN 


327 


aus ihnen ausspaltenden Typen in grosser Ausdehnung fertil sind. Da 
trotzdem die in der Natur auftretenden Bastardtypen im Vergleich mit 
den Elterntypen eine verschwindende Anzahl bilden, muss dies mit 
ungeniigender Vitalität der ersteren zusammenhängen. Abgesehen von 
der verschiedenen Chromosomenzahl bei V. tricolor und V. arvensis, 
die zu Komplikationen fuhren kann, weist Clausen auf den Umstand 
bin, dass auch korrespondierende Chromosomen dieser beiden Typen 
nicht immer imstande sind zu konjugieren. Dass die ungeniigende 
Vitalität der Bastarden auf einem weniger gut ausbalanzierten Chro- 
mosomen- und Genensatz beruht, diirfte sicher sein. Dies hal, wie 
(iLAUSEN hervorhebt, zur Folge, dass auch ganz fertile Bastardpflanzen 
nicht einmal in den Versuchsparzellen mit den Eltern konkurrieren 
können. Auf sich selbst angewiesen diirfte also diese auf experimen- 
tellem Wege teilweise rekonstruierle Coenospezies zweif ellos in die 
vitalen Kombinationssphären, die wir schon unter den Namen V. tri- 
color s. str., V. arvensis Murr., etc. kennen, mit weitgehender Elimina- 
tion der uberbruckenden, weniger vitalen Kombinationen zerfallen. Im 
Meinungsaustaiisch iiber die Artberechtigung dieser beiden Formen- 
komplexe, wo u. a. Kristofferson (1923) und Gams (1926) die Ansicht 
vertreten, dass die beiden Formenkomplexe zu ein und derselben Art, 
V. tricolor, gehören, während Clausen glaubt, dass sie artverschieden 
sind, wiirden wir nun laut der hier verwendeten Betrachtungsweise 
behaupten, dass V, tricolor s. str. und V. arvensis Murr. ein und dieselbe 
Coenospezies, aber je fiir sich verschiedene ökospezien repräsentieren. 

Sowohl die Verwendbarkeit wie der Bedarf der beiden aufgestell- 
ten Einheiten kann durch manche andere Beispiele aus den Debatten 
der letzten Jahre iiber den Artbegriff illustriert werden. Wir können 
Capsella bursa pastoris heranziehen. Shull (1923) hat gerade aus- 
gehend von dieser Linnéschen Art die Unhaltbarkeit des Artbegriffes 
der Systematiker yom genetischen Gesichtspunkt gezeigt. In dieser 
morphologisch gesehen recht gut abgegrenzten Grossart, die bekannt- 
lich eine grossc Anzahl »Elementararten» umfasst, hat Shull wech- 
selnden Grad von Sterilität in verschiedenen Kombinationen gefunden; 
sie war so gut wie absolut in der Fi-Kombination C. bursa pastoris 
X C. Viguieri und partiell in der Fi-Kombination C. bursa pastoris 
X C. grandiflora, etc. In einem Falle wie diesen, meint Shull, werden 
nicht die Arten der Systematiker sondern die Biotypen der Genetiker 
die einzigen natiirlichen Gruppen. Vom ökologischen Gesichtspunkte 
wird indessen zweifellos eine naturliche Gruppierung erhalten, wenn 
die zwischen den verschiedenen Formenkomplexen der Grossart vor- 
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handenen Sterilitätsgrenzen respektiért werden. Wir soUten demnach 
in der Coenospezies Capsella bursa pastoris eine Anzahl von Oko- 
spezien zu unterscheiden haben, deren Grenzen in der Natur durch die 
mangelnde Fertilität, eventuell auch durch ungeniigende Allgemeinvitali- 
tät der auftretenden Bastardindividuen gezogen werden. Da Marchal 
(1920) fur C. Viguieri die Chromosomenzahi n = 8 nachgewiesen hat, 
während bei der Mehrzahl Capsella-Formen n = 16 ist, verbleibt gleich- 
wohl zu untersuchen in welchem Masse Verschiedenheiten in der Chro- 
mosomenzahi die Entstehung dieser Sterilitätsgrenzen um die ver- 
schiedenen ökospezien bedingen. 

An Capsella erinnert in Vielem die klassisch gewordene Erophila 
verna. Unser Bild von der Vielförmigkeit dieser Art, von der Ursache 
zur Sterilität zwischen gewissen deren »Kleinarten», etc. hat sich durch 
die letzten Untersuchungen von WiNGE (1026 a) in höhem Grade ge- 
klärt. Nicht nur die verschiedene Chromosomenzahi (z. B. E. cochleo- 
ides mit n = 7, E. violacea-petiolata mit n = 32) kann Sterilität ver- 
ursachen, auch bei Kreuzung zwischen Kleinarten mit gleicher Chro- 
mosomenzahi, deren Chromosomen aber nicht homolog sind, kann, wie 
WiNGE auch hervorhebt, Sterilität entstehen. Er sagt ferner: »Möglich 
ist es, dass die Kleinarten, die sich sozusagen unter unseren Augen 
bilden, wieder in Gruppen eingeteilt werden können, deren Mitglieder 
untereinander volle Fruchtbarkeit aufweisen, wogegen Typen, die ver- 
schiedenen Gruppen angehören, mangelnde Fertilität zeigen. In solchem 
Falle muss jede von diesen Gruppen als eine Art betrachtet werden, 
die eine Reihe reiner Linien (Kleinarten) enthält». Mit unserer Ter- 
minologie bilden gerade diese Gruppen, deren Existenz wir nunmehr 
wohl kaum zu bezweifeln brauchen, ebensoviele ökospezien, und diese 
zusammen bauen die grössere Einheit aus, die wir die Coenospezies 
Erophila verna nennen. 

Wir wollen nun nicht länger die Okospeziesbildung innerhalb sol- 
cher Coenospezien verfolgen, wo die Ausdifferenzierung der ökospezien 
mehr direkt mit dem Vorhandensein verschiedener Chromosomen- 
zahlen und dadurch bedingten Sterilitäts- und Vitalitätsgrenzen ver- 
bunden zu sein scheint. Fälle von Unfruchtbarkeil zwischen Arten mit 
gleicher Chromosomenzahi sind uns gegenwärtig wohlbekannt, aber wir 
kennen umgekehrt auch Fälle von Kreuzungen zwischen sog. guten 
Arten, wo nicht nur auf Grund einer Ubereinstimmung in der Chromo- 
somenzahi sondem auch w^en einer anscheinend vollständigen Affini- 
tät zwischen den Elternchromosomen in der Fj-Generation eine regel- 
rechte Mendelspaltung erfolgt. Wie sollen ökospezien in solchoti Kom- 
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plexen abgegrenzt werden? Wie Heribert-Nilsson (1918) fiir die 
Kreuzung zwischen Salix caprea L. (n = 19) und S. viminalis L. 
(n = 19) gezeigt hal, spalten hier verschiedene der sog. wesenllichen 
Artcharaktere uberraschend einfach. Dass trotzdem S. caprea und 
S, viminalis in der Natur nichl zu einer einzigen Kreuzungspopulation 
zusammenfiiessen, hängt laut Heribert-Nilsson nicht nur mit be- 
fruchtungsphysiolugischen Ursachen (wie z. B. grcisserer Zuwachsge- 
schwindigkeit der Pollenschläuche des arteigenen als des artfremden 
Pollens) zusammen, sondern auch und vor allem mit herabgesetzter 
Vitalität der Bastardnachkommen. Eine nicht unbeträchtliche Anzahl 
Individuen der f.- Generation zeigen solche Störungen — abnorme 
Periodizität, herabgesetzte Winlerfestigkeit, verringerte Widerstands- 
kraft gegen parasitische Pilze usw. — dass sie laut Ansieht des Ver- 
fassers im Wildbestand nicht existenzfähig sein können. S, caprea und 
S, viminalis bilden also nach Allem zu urteilen gute ökospezien, die in 
diesem Falle mit den entsprechenden Linnéschen Arten zusammenfallen. 

Als ein anderes Beispiel fiir ein paar Linnésche Arten mit gleicher 
Chromosomenzahl und einfachen Spaltungsverhältnissen in gewissen 
der untersuchten Eigenschaften kann Geum rivale (n = 21) und Geum 
urbanum (n = 21) angefuhrt werden, welche Kreuzung von Winge 
(1926 b) näher studiert worden ist. In der Natur werden bekannllich 
einzelne Bastardindividuen zwischen diesen beiden Komplexen ange- 
troffen, aber von einer ziisammenfliessenden, spontanen Bastardpopu- 
lation kann hier ebensowenig wie im Falle Salix caprea und viminalis 
die Rede sein. Die Vitalitälsverhältnisse ziehen zweifellos auch hier 
die Grenzen um die beiden Komplexe, wenn auch, wie Winge andeutet 
( Winge 1928, p. 231), die Komplexvererbung gewisser Eigenschafts- 
gruppen mit einspielen und zur Slabilität der beiden Arlen beitragen soll. 

Wir sehen also, dass auch in dem Falle wo in der (^oenospezies 
immer dieselbe Chromosomenzahl vorkommt und die Möglichkeit zu 
normaler Ghromosomenkonjugation mit dadurch bedingter Mendel- 
spaltung zwischen den Formengruppen innerhalb derselben vorhanden 
ist, doch eine Okospeziesbildung eintritt, indem die vitalen Kombina- 
tionssphären voneinander durch ungeniigende Vitalität der Zwischen- 
typen getrennt gehalten werden. Dass die Okospeziesbildung von einer 
ganz anderen Ordnung ist als die ökotypenbildung ergibt sich daraus, 
dass die Zwischentypen zwischen zwei ausgeprägten ökotypen vollkom- 
men vital und populationsbildend sind, wenn die Obergangszone zwi- 
schen zwei extremen Ståndorten eine gewisse Ausdehnung erreichl. So 
z. B. bei den Hieracium umbellatum-ökoiypen an der Ostkustc Scho- 
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nens (Tubesson 1922) und den Niederungs- and subalpinen Okotypen 
von Campanula rotundifolia in den Alpen (Tubesson 1925). Die Eli* 
mination des Hybridenkomplexes zwischen den ökospezien bringt na- 
turlich mit sich, dass die Okotypenbildung nur innerhalb der öko- 
speziespopulationen stattfinden kann. Ungeachtet des Vorkommens von 
z. B. einer recht grossen Anzahl von Okotypen in der Coenospezies 
Geum rivale — urbanum, von denen mehrere in meine jetzigen Kultur- 
versuche aufgenommen sind, so verteilen sich diese restlos auf die Oko- 
spezien G. rivale und G. urbanum; ein aus dem Hybridenkomplex aus- 
differenzierter Okotypus durfte nicht aufzutreiben sein. 

Die Anzahl Arteinheiten ist indessen mit der Cocno- und Oko- 
spczies nicht erschöpft. Das Charakteristische fiir die ökospezies, an 
verschiedenen Ståndorten mit verschiedenen Okotypen zu reagieren 
setzt ja normalsexuelle Befruchtung und mendelsche Faktorskombina- 
tion voraus. Wir kennen aber Artpopulationen, wo die sexuelle Fort- 
pflanzung ganz oder teilweise durch eine apomiktische, durch Apo- 
gamie, vegetative Propagation etc. ersetzt worden ist. Bekanntlich stellt 
man sich gegenwärtig vor, dass derartige Populationen gewöhnlich 
dadurch entstanden sind, dass die Anlage fur Apomixis, die wahrschein- 
lich latent in der Mehrzahl Organismen vorhanden ist, durch Bastardie- 
rung, Polyploidie etc. Gelegenheit bekommen hat sich zu manifestieren 
(vgl. z.'B. Rosenberg 1917, p. 199; Wettstein 1927, p. 349). Diese 
apomiktischen Populationen sind nun von den ökospezien so wesens- 
verschieden, dass sie einem ganz anderen Arttypus zugerechnet werden 
miissen. Als Bezeichnung fur Artpopulationen. die ganz und gar auf 
apomiktische Fortpflanzung angewiesen sind {Antennaria alpina (L.) 
tiAERTN., Alchemilla oulgaris L., Taraxacum- und Hicracium-Formen- 
gruppen usw.) wird hiermit dér Terminus Atjamospezics vorgeschlagen. 
Wunschenswert wäre, dass auch Bezeichnungen fiir Populationen von 
intermediärcm Arttypus eingefiihrt wärden, nämlich fiir solche wo 
neben apomiktischer Fortpflanzung gleichzeitig fakultative Sexualität 
vorkommt, wie z. B. in den Gattungen Rosa und Rubus, sowie fur 
solche wo ausser sexuellen Biotypen (d. h. Amphimikten) auch Apo- 
mikten vorkommen, wie z. B. fiir Festuca ovina L. (Tubesson 1926), 
fiir Hieracium umbellatum L. mit dem Apomikten linearifolium 
(OsTENFELD 1910, Rosenbebg 1917), fiir Antennaria dioica (L.) Gaertn. 
mit dem Apomikten A. groenlandica Pors. (Pobsild 1915) usw. Da 
indessen die vorliegende Ubersicht nur einen Beitrag zur Artfrage bilden 
soU, wird von einem weiteren Ausbau der Terminologie einstweilen 
Abstand genommen. 
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Hinter der Linnéschen Art, im urspriinglichen Sinne wie im 
gebräuchlichen Sprachgebrauch, verbergen sich, wie wir im Vorstehen- 
den hervorzuheben versiicht haben, Realitäten sehr verschiedener Art, 
und das Erreichen von Einigkeit in bezug auf Umfang und Inhalt eines 
allgemein giiltigen Artbegriffes stösst daher auch auf reine Unmöglich- 
keiten. Die Linnésche Art kann bald mit der Coenospezies (Beisp. 
Erophila venia), bald mit der ökospezies (Beisp. Geum rivale) und 
schliesslich aueh mit der Agamospezies (Beisp. Alchemilla viilgaris) 
zusammenfallen. Der Vorteil eines klaren Auseinanderhaltens dieser 
höchst helerogenen Arltypen diirfte offenbar sein, und er wird dadurcli 
in keiner Weise verringert, dass nur einer von diesen, nämlich die Oko- 
spezies zum (iegenstand einer objektiveren und präziseren Definition 
gemacht werden kann. Die Unterscheidung der hier behandelten Art- 
einheiten, besonders der ökospezien, erfordert indessen ganz andere 
Arbeitsmethoden als die bisher in der Systematik gebräuchlichen. Dass 
dies der Fall sein muss ist auch ganz natiirlich wenn wir bedenken, 
dass wir anstatt die Artgruppierung in der Natur als eine gegebene 
Tatsache hinzustellen, diese Artgruppierung ein Problem bilden lassen. 
Nur von dieser letztgenannten Auffassung der Artgruppierung ausgehend 
macht sich der Bedarf einer Spezies-Zergliederung der Linnéschen Art 
geltend; fiir die traditionelle Systematik, wo es. vor allem darauf ankomml 
was ani meisten praktisch ist, diirfte die herkömmliche Gruppierung in 
»Spezies», »Subspezies» usw. die zweckmässigste sein. Dass indessen 
eine derartige, auf iiberwiegend praktischen Grunden errichtete Arl- 
einteilung der Organismenwelt niemals eine Gruppierung der Organis- 
men zu natiirlichen Einheiten garantieren kann ist zweifellos klar, 
gleichwie auch der Versuch eine tiefere, wissenschaftliche Begriindung 
der systematischen »Art» eine logische Unmöglichkeit ist. Denkbar ist 
dass die Bearbeiiung des Artproblems von hier oben erörterten Gesichts- 
punkten, zu denen ausser die schon zitierte Literatur auch andere Unter- 
suchungen der letzten Jahre iiber Wildarten ankniipfen (siehe z. B. 
Tedin 1925, Kristofferson 1926, Sinskaja 1928), einen Einfluss auf 
die Artbehandlung und Artgruppierung der Systematik ausiiben wird. 
Uber den Grad und die Art dieses Einflusses kann jedoch nur die 
Zukunft Aufschluss geben. 

Bei der Definition der verschiedenen Arteinheiten, die im Vorste- 
henden unterschieden und an einigen Beispielen erläutert worden sind, 
soll als selbstverständlich hervorgejioben werden, dass Sterilität zwi- 
schen Individuen, die in bezug auf Selbststerilitätsfaktoren isogen sind, 
keine Grenze zwischen zwei Arteinheiten bilden kann. Selbstverständ- 
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lich ist auch dass Avitalität beruhend auf Homozygotie in L«talfakto- 
ren die Artgrenzen nicht verschieben kann. Wir definieren demnach; 

ökospexiesi Eine Amphimiktenpopulation der en sämtliche in der 
Natur vorkommenden Konstituenten miteinander vitale and fertile 
Nachkommen geben, die aber mit Konstituenten jeder anderen Popu- 
lation in der Natur weniger vitale and mehr odet weniger sterile Nach- 
kommen gibt. 

JLgamospezies: Eine Apomiktenpopulation deren Konstituenten aus 
morphologischen, zgtologischen oder anderen Grunden gemeinsamer 
Ursprung zuzuschreiben ist. 

Coeaospezies: Ein Populationskomplex dessen Konstituenten auf 
Grund von Vitalitåts- und Sterilitätsgrenzen sich in der Natur zu Art- 
einheiten nicdrigerer Ordnung gruppieren, denen aber doch aus mor- 
phologischen, zgtologischen oder experimentellen Tatsachen gemein- 
samer Ursprung zuzuschreiben ist. 

SUMMARY. 

1. The attempts hitherlo made to define the species may largely 
be grouped in two categories: the one aims mainly at a practical 
groiiping of morphologically similar individuals (e. g. Bailey 1896), 
the other emphasises the importance of physiological and phylogene- 
tical points (e. g. Plate 1914). 

2. The grouping made by Lotsy (i. e. the Linneon, the Jordanon 
and the species = the pure line of Johannsen) is unacceptable already 
from the faet that his Jordanons and his species do not exist in obligate 
cross-breeders. 

3. The current species concept has its value in taxonomy as prac- 
tised from the time of Linné but it does not help us in determining 
the natural limitations of species. The species in the Linnéan and in 
the ordinary sense of the word represents units of very different nature, 
ineluding the ecospecies, the coenospecies (cp. Turbsson 1922), and the 
agamospecies, defined below. The existence in nature of units of these 
different orders also makes it a logical impossibility to reach one stan- 
dard definition of the »species». 

4. In defining the three species units diseussed in this paper it 
is pointed out that sterility between individuals isogenical in self-steri- 
lity faetors evidently does not differentiate such units. It is equally 
clear that non-vitality due to homozygosity in lethal faetors can not 
influence the iimitation of these units. We thus define: 
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a) Ecospecies: An amphimicl-population tlie ccmstituents of which 
in nature produce vital and fertile descendants with each other giving 
rise to less vital or more or less sterile descendants in nature, however, 
when crossed with constituents of any other population. (Illustrated 
by Geum rivale^ Salix viminalis, Viola arvensis^ etc.). 

b) Agamospecies: An apomict-population the constituents of 
which, for morphological, cytological or other reasons, are to be con- 
sidered as having common origin. (Illustrated by Alchemilla vulgaris. 
Antennaria alpinoy etc.). 

c) Coenospecies: A population-complex the constituents of which 
group themselves in nature in species units of lower magnitude on 
account of vitality and sterility limits having all, however, a common 
origin so far as morphological, cytological or experimental facts indi- 
cate such an origin. (Illustrated by CapseUa hursa pastoris, Erophila 
ver na, etc.). 
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ECOTYPICAL SELECTION IN SIBERIAN 
DACTYLIS GLOMERATA L. 

HY GÖTE TU RES SON 

WEIBULLSHOLM. LANDSKRONA 


M AN’S influence iipon the plant world in nalure is by no means 
limited to the vegetation as a whole or to plant coinmiinilies; 
he also changes, directly or indireclly, voluntarily or involuntarily, the 
original composition of niaiiy species populations. This is especially 
evident in the group of species which is used as herbage plants. Large 
parts of the natural distribution area of such plants as Dactylis glo- 
merata, Phleum pratense, the clovers, etc. are no longer occupied by 
original populations. These have been utterly altered through man's 
activity, or wholly supplanted by commercial strains foreign to the 
districts in question. 

While the study of the influence of man upon vegetation and plant 
communities is of long standing the study of species populations from 
this point of view has just started. Nevertheless, the results already 
obtained from the work on semi-natural populations, for instance 
by Williams on red clover (Williams 1927), by Gregor and Sansome 
on various grasses (Gregor and Sansome 1927), and by Stapledon 
on Dactylis glomerata (Stapledon 1928), are of great importance not 
only from a genetical point of view but also for the understanding of 
the mechanism of ecotypical change involving biotic factors. The three 
main types of Dactylis glomerata habitats, for instance, considered 
by Stapledon, viz. (1) temporary leys, (2) old swards, and (3) waste 
places, hedges and thickets are peopled by different populations. The 
temporary leys are chiefly inhabited by early and rapid growing indi- 
viduals of lax hay type, the old swards are colonised by pasture and 
other dense and in the main late forms, while waste places, hedges 
and thickets harbour populations which in general character are inter- 
mediate between those of the temporary leys and the old swards, The 
biotic factor responsible in this case for the ecotypical selection — 
man's control of his grazing animal — is thus seen to be strong enough 
to segregate the species population into strains, or groups of strains, 
which show very marked habitat relationships, 

Beredtta» XII. 
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Now, it is a deplorable fact that in many districts the original and 
indigenous habitat types, or the ecotypes, of so many of our comtaon 
species already have become exterminated or radically changed as to 
composition through the influence of man. This is true not only of 
herbage species but also, for instance, of such habitat types in Sweden 
as the maritime ecotypes of Silene vcnosa, Plantago major, Leontodon 



Fig. 1. The vatley of Kygy, about 15 km. from Lake Teletakoje In East^Altai. 

Inhabited by Daetylii glomerata No. 104. (Photo July 1927). 

autumnalis, Matricaria inodora, Cirsium aroense, etc. which already to 
a great extent have become mixed with »man-made» weed types of the 
same species. However, in the last mentioned cases we are still able, 
in some places, to trace the steps of the change — one of the most 
interesting changes ecologically, no doubt — but in the case, for in- 
stance, of Dactglis glomerata populations in Europé few opportunities, 
if any, now remain for such analyses with the possible exceptkm of 
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the European shade ecotype of the species (Dactylis glomcrata var. 
lobata Drej. = D. Aschersoniana Gr^ebn.; see Turesson 1922). 

Since Dactylis glomcrata belongs to the species which in large 
parts of the world already have heen turned into cultivation, gen- 
ecological analyses of populations of this species from environments 
still untouched by man would seem to be of considerable interest. Such 



Fig. 2. Dry, open Pinus siloestris forest on the left bank of BiJa in the vicinity of 
Biisk. In habited by Dactylis glomcrata No. 105. (Photo august 1927). 


analyses would also contribute to our knowledge of the nature of the 
wild type material from which man draws when he »improves» a 
species population to suit his needs. For the purpose of a doser study 
of these and related problems seed collections from wild Dactylis 
glomerata populations were made in Siberia on my journy in this 
country in 1927. The present report contains the results of the culti- 
vations of thése collections. 
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I. MATERIAL AND METHODS. 

The Siberian series analysed (Field Nos. 104 and 105 in the tables) 
come from the Southern part of the country; No. 104 from the East- 
Altaian mountain range (about 450 m. sup. m.) and No. 105 from the 
vicinity of the Russian town Biisk in the outskirts of the Altai. 
Dactylis glomerata is distributed in the wooded parts all over the di- 
strict; in the deep, moist forests (the »taiga>) of the mountain range 
proper, as well as in the drier, sandy Piniis silvestris forests of the 
foreiand. Mature seed of No. 104 was collected on august 15 in the 
valley of the Kygy (see fig. 1), a small river discharging itself into 


TABLE 1. The growth-form of the populations investigated. 



Population 


Percentage of different growth-form s 

Field No. 

Locality 

Number 

Lax hay 

Cup 

Tussock 

Pasture 

104 

Siberia i.... 

492 

100,o 



. 


105 

» 

465 

99,1 

0,9 


— 

5051 

D. Olsgaard 

55 

100, 0 

— 

— 

— 

5088 

Tschernigow 

139 

99,3 

— 

0.7 


5057 

Tardus 

134 

86,6 

1,6 

11, s 

0,7 

5085 

Kola 

19 

94,7 

— 

5,3 

— 


Lake Teletskoje, the great, wonderful lake of East-Altai. The cocks- 
foot grass grows here in virgin Pinus cemhra forest together with such 
plants as Aconitum Iceve Royle, Cimicifuga foetida L., Delphinium 
elatum L., Heracleum dissectum Ledeb., Pleurospermum uralense 
Hoffm., etc., and reaches the imposing height of 2,5 m. Mature seed of 
No. 105 was collected on august 22 in the open and ‘sandy Pinus 
silvestris forest (see fig. 2) on the left bank of the Bija in the vicinity 
of Biisk. It occurs here abundantly in untouched forests together with 
Galium boreale L., Geranium pratense L., Orobus lathyroides L., 
Pulmonaria moUissima Kebner, Spircea filipendula L., Trifolium lu- 
pinaster L., etc., and reaches a height of at the most 1,4 m. 

The climatical conditions in the two localities differ considerably 
although the air-line distance is less than 300 km. The differences in 
amount of rainfall, especially, are noticeable. While precipitation 
in East-Altai amounts to 938 mm. annually (mean of 7 years, measured 
at Andobinski Priisk) a yearly rainfall of only 457 mm. is recorded 





Fig. 3. Cultlvated individnals of the East-Altaian type. No. 104 (left) and the Altalan 
foreland type. No. 105 (right). The black and white part of the stick 60 cm. 




Diff.: 105-5057 : 8^±l,w; D/in= 6.» 

» 105-5051:- 6,4 ±1,m; » == 3,$ Diff.: 5088-5085: ll,3±2,si; 

» 105—5088: — 0,4 ±1,48; » = 0,* 

» 105—5085: 10,» ±2,43; » = 4,8 
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TABLE 2. The plant height. 



Fig. 4. Cultivated individuals of No. 104 (Icft) and Danish Olsgaard (right). 







DifF.: 105—5057; 5,03 d= 0,269; D/m = 18,7 

» 105—5051 ; 6,31 ± 0,374; » = 16,9 , Diff. : 5088—5085: — 0,36 ± 0,548; 

» 105—5088: 6,62 i 0,244; » =27,i 

» 105—5085: 6,26iO,aS3; » =11,7 


342 


GÖTE TURESSON 


£ £ g £ £ 

I I 

OJ g ^ 


S g 
00 00 
S 5o 


cn tn o 

*<1 Oi 


^ © 

'm M *00 'a 

O «0 •- M 

H- H- H- H- If 

o o ,© o JD 

g 'Va '*w Id 'm 


ö 

« « ^ 

II II II II II 

|0 HA 

^ bl lO 


D 

^ pi 

g g 

Cn cn 

I I 

g g 

2g 


Oi 

0 

S3 

1 


ö 

Oi 

I 

p 

Cfi 


o 

3 


o o 
*0 't» 


H- H- H- If ff 


ö 

3 


o o o 
\ S £1 

o 

II II II 

(;a9 

ka 'm 'V* 


g 

g 

gg- 

ka* 

=* 1 


96 

Sc 


cn o 

O 

o SL 


0i 

00 


M CJI 


a> 


W 

H 

ö 

H 

C/3 



2. 

3* 

S 

ar 

fO 

O 

69 

2. ‘ 
P 

? 

IL 

f' 

2 

1 

C 


3 

cS 

V) 

p 

tt 

3 


f 

o 

to 




0* 



r» 




O" 









k-A 


k-A Jia 

kU 

ö- ? 


© 

cc 

CO 

Oi 

0"i 

£ g S 

5 3 

_ 







4kk 


1 


^ 1 

1 

09 


1 

(O 

'oe 

V 1 


“ 1 



p 

J*A. 

1 

p 

09 

0© 

“o 1 


ta 


cn 


Ok 

1 


c;i 


U» 

t-A 


00 


to 

tn 

>1 

CJi O 

O 

© ^ 


'» 


to 

« 

"jO 

O 1 




CO 



l-k 



K 

CO 


t-l © 


Oi 

p 

HA CO 

c;i 

M t- 

3 

*00 

<0 

ka 

't* '1. 

'tk 

“ 1 

ST 

cre 






kaj 


p 

^•*4 

t, 

%» 


HA Is5 

4- 'C, 

O 

*-*» 

00 

O» 

Ul 

4- w. 


1 

t3 

O 

P 


P_Jo 

NO 

HA 4*. 

09 C- 

ST 

8 

G« 

00 

CO 

•a o 


® 1 








s‘ 

1 

1-^ 

p 

P 

,P 

HA © 

oe 'C. 

8* 


•»* 

t» 

e e» 

k8 

* 1 

rt 







O* 




k-A 

k-kk 

to © 


1 

1 

1 

O ^ 

P 

o n- 

O* 




-J 'k0 

ka 

'* 1 

1 






lO 

D 

1 

1 

1 

1 00 

1 t» 

p 

t;« 

to o 
to 

-i. L_ 

00 

TJ 

»9 

8^ 

o] 

fT 

1 

1 

1 

! 

p 

to 
to lO 

4H A^ 





e 

■* 1 

fT 






to 

8 

1 

1 

1 

i 

M* 

to p 

OQ 

1 

1 

1 

1 'V- 

to 

•o T 

sr 







rt 






to 


i 

1 

1 

1 ^ 

0,2 

to © 
p t- 

s 

o 






o 1 

CO 






28,1 

30 


1 

1 

1 

1 ! 

.<=» 

8* 






* 1 

o 

3 


»-k 

la* 

"I-* jiiör 



w 


p 

P 

r p 

P 

ä: 




»a 

o M 

£ 



O 

p 

O 

P p“ 

o 



£ 

«e 

'k 

Ok 

ka I» 

ka Hk 

Ok -»j 

i 

H- S 


lO 



lO p 

CO 



8 

'8 

s 

Is s 

■fe 

ct 



TABLE 3. The length of the panicle. 



Fig. 5. CuUivated individuals of No. 104 (left) and Tardus (right). 
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at Biisk. The differences in teraperature are not so marked; the 
annual mean of the january temperature is — 15,6° C. at Biisk and 
— 17,5° C. at Åndobinski Priisk, the mean of the july temperature is 
19,1° C. and 18, o° C. respectively (see further Fickeler 1925 a and b). 

In order lo contrast the two Siberian wild populations with popu- 
lations of more known type some commercial strains have heen in- 
cluded in the experiments, viz. Danish Olsgaard (No. 5051) and Tardus 
(No. 5057), a Weibullsholm selection. A few strains of extreme earliness 
have also heen grown together with the series, viz. No. 5088 (received 
in 1927 under the marking No. 118 from the Sagorowsky Experimental 
Station in the gouvernement of Tschernigow), and 5085 (received in 


TABLE 4. The number of leaves per straw (mean of 3 slraws per plant). 


Field 

No. 

Population 

Locality 

Num- 

ber 

Percentage of planta with following number 
of leaves per straw 

M 

m± 

a 

3 

3V6 

3»/. 

4 

4 ‘/a 

4 Vs 

5 

öVs 


6 

6Vs 

104 

Siberia 

55 



— 


10)9 

12.7 

25a 

23,6 

5,6 

12,7 

7a 

1,6 

4,92 

0,081 

0,696 

105 

» 

55 

— 


5,ö 

43,6 

21,8 

18,2 

5,6 

1,6 

1,8 



4,27 

0,057 

0,426 

5051 

D. Olsgaard 

55 

— 

5,6 

12,7 

29,) 

16,4 

14,6 

12,7 

7,6 

1,8 1 

_ 


4,33 

0,076 

0,567 

5088 

Tschernigow 

55 

3)6 

7,8 

16,4 

40,6 

18)2 

3,6 

10,6 


— ^ 

— 

— 

4,06 

0,065 

0,478 


Diff.: 104— 105 : 0,M±0,o«t; D/m = 6,6 Diff.: 105— 5051 : — 0,o6 ± 0,o»e; D/m =0,6 

» 104— 5051: 0,66 ±0,1 n; » =5,8 » 105—5088: 0,3i±0,066; » =2,« 

» 104— 5088: 0,66 ±0,108; » =8,8 Diff.: 5051— 5088: 0,J7 ± 0,ioo; D/m = 2,7 

1927 under the marking No. 2873 from the Murmansk Station, Kola). 
Sowings of the different series were made in boxes in fall 1927. The 
seedlings were transplanted in cold frames in 1928 and then planted 
out with wide spacing (30 cm. X 45 cm.) during the summer and 
grown in the experimental field under conditions as uniform as possible 
for all the series. The definite notes and measurements were made in 
the summer 1929 when the plants had reached full size and deve- 
lopment. 

The considerable space required for the growing of the material 
discussed in this paper has heen kindly provided by the Weibullsholm 
Plant Breeding Station. Acknowledgment is also made to Mr. K. I. 

E. Granhall for his careful assistance in the work. 
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II. RESULTS OF THE CULTIVATIONS- 

The critical and ihorough studies of Stapledon on Dactylis have 
revealed how diversified are the characteristics in which this species 
can vary. Before knowing anything of such characteristics, which 
are of crucial importance for the maintenance of a certain type in 
a particular habilat, the choice of the characters to be studied becomes 
almost a matter of taste. The following characteristics, however, have 
been thought in some way to be connected with habitat relationships 
and have thcrefore been selected: growth-form, plant height, length 
of panicle, number of leaves per straw, leaf width, time of panicle 
exsertion, time of anther exsertion. 

Table 1 gives the classification of the material in growth-form 
groups. For details as to the characteristics of the six main vegetative 
growth-form groups distinguished by Stapledon and adopted in this 
paper (lax hay, dense hay, cups, tussocks, spreading pasture, and 
dense pasture) reference should be made to Stapledon\s work. In 
spite of the considerable number of plants grown from the two Siberian 
habitats (492 individuals of No. 104, and 465 of No. 105) the homo- 
geneity in Ihese series as to growth-form is complete (No. 104), or 
almost complete (No. 105). They even agree in this respect to Danish 
OLsgaard and the Tschernigow series which, as commercial strains, 
no doubt have been subjeeted to repeated selection. Tardus is less 
pure as to type, and the Kola series would probubly show grealer 
variation with a greater number of individuals. 

The data on the plant height are put together in table 2. No. 104 
from the East-Altaian forest and mountain range is of special interest. 
In its natural habitat, as is stated before, the type reaches a height 
of 250 cm. Compared with the other cultivated types it also now 
breaks the record. Its maximum frequency lies around 150 cm., but 
the height dass 171 — 180 cm. is reached. No. 105 from the sandy 
Pinus silvestris forests of the Altaian foreland, which never was seen 
to surpass 140 cm. in its natural habitats, has its maximum frequency 
in the height dass 121 — 130 cm., but the height dass 161 — 170 cm. is 
also reached. The change in the height growth in these series is casily 
understood when the differences in climatical conditions between the 
original habitats (Continental, with heavy summer precipitation in the 
case of No. 104; Continental, with relatively dry summer in the case 
of No. 105) and southernmost Sweden (with a climate of more mari- 
time charaeter) are remembered. That the height differences between 



Diff.: 105—5057: 2,39:^0,148; D/tn==16,i 

» 105— 5051: 2,51 ± 0 , 197 ; » =12,7 Diff.: 5088— 5085: — 0 , 09 ± 0,385; D/ni = 0,2 

» 105 — 5088: 3,04 ± 0,i5i ; » = 20,i 

» 105—5085: 2,95 ± 0 , 374 ; » = 7,9 
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TABLE 5. The leaf width. 
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Ihe Iwo series, as well as tlie heighl differences betwecn No. 104 and 
the rest of the cultivated populalions, are statistically significant is 
seen from the values given in the table. 

The measurements of the length of the panicie (table 3) reveal 



Fig. 6. Panicle types of cultivated IndividuaU of No. 104 (upper row) and of Tardus 

(lower row). 


the faet that the two Siberian series considerably surpass the rest of 
the populations as to panicle length. While the D/m value for the 
Siberian populations is uncertain the difference between these two 
series, on the one hand, and the rest of the populations, on the other, 
is definitely proved, as seen from the table. 



Diff,: 105—5057: — 0,i2 d= 0,253; D/m = 0,5 
» 105—5051 : 3,73 4: 0,25o; » = 14,f Diff.: 5088—5085: — 0,82 ± 0,7i2; 

» 105—5088: 6,04±0,2i8; » =27,? 

» 105—5085: 5,22±0,705; » = 7,4 
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TABLE 6. Time of panicie exsertion. 
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As to the number of (green) leaves per straw (table 4) No. 104 
again shows superiority. That the difference in this respect between 
No. 104 and the rest of the populations measured must be considered 
real is sufficiently proved by the calculated D/m values. 

Table 5 gives the results of the measurements of the leaf width in 
the populations investigated. The leaf width refers here to the basal 
part of the uppermost leaf on the straw, and the mean of three leaves 
per plant has been taken. The leaf width of the Siberian series is 
seen markedly to exceed that of the rest of the populations. No. 104 
has the broadest leaves. The differences between No. 104 and No. 105 
is 1,00 + 0,085 mm.. D/m being 11,8, this difference must be considered 
as definitely proved. 

As to the determining of the differences in earliness two ways of 
procedure have been followed, viz. the recording of panicle exsertion 
(taken when the lowermost spikelets in at least three inflorescences 
have just emerged) and of anther exsertion (taken wdien fully exserted 
anthers are found in at least three inflorescences). Table 0 contains 
the data on panicle exsertion, giving for intervals of two days the 
percentage of plants with exserted panicles. M, then, states the mean 
day of exsertion, calculated with May 25 as the first day. Danish 
Olsgaard and the Tschernigow and Kola series are, as expecled, the 
earliest ones, while between the Siberian series and Tardus only slight 
differences are found. The difference between No. 105 and Tardus is 
0,12 + 0,253, with D/m = 0,5. The existent difference, if any at all, is 
rather small, while a real difference between No. 104 and 105 
(D/m = 5,i), as well as between No. 104 and Tardus (D/m = 3,3), 
must be considered as sufficiently proved. The data on anther ex- 
sertion (table 7), arranged in the same way as the data on panicle 
exsertion, run on the whole parallel to these. 

It should be pointed out that the strains grown together with 
the Siberian types probably inelude some of the earliest Daetylis strains 
existing. The Tschernigow and the Kola strains, no doubt, represent 
the very extreme in this respect. However, they have all been selected 
on account of their earliness, a charaeter commercially of great im- 
portance. That also the Siberian wild series, as well as Tardus, must 
be classified as early becomes evident when it is remembered that the 
dense types of hay, cups, tussocks and the pasture types, altogether 
absent in the Siberian series and only sparsedly found in Tardus, 
are all throughout later than the lax types of the species (see also 
Stapledon 1928). 



Diff.: 105—5057: 0,9o± 0,285; D/in=: 3,2 

d 105—5051: 4,93 ± 0 , 484 ; » =10,2 Diff.: 5088— 5085: — 2,32 ± 1 , 032 ; 

» 105—5088: 9 , 29 ± 0 , 23 o; » =40,4 

» 105—5085: 6,97 ± l,oi«; = 6,9 
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TABLE 7. Time of anther exsertion. 
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SUMMARY* 

1. Apart from the agronomic importance of their characterislics 
as to type (lax hay type combined with earliness), leaf width (greater 
leaf mass), panicle length (greater seed production), and hardiness 
(greater resistance to low winter temperature) the two Siberian wild 
populations must be said to represent 

2. Well defined ecotypes which differ in important particulars 
from all other investigated Dactylis types and show marked relation- 
ships to their Siberian habitats. 

3. Inhabiting woody regions of Continental type of climate both 
belong to the early, lax hay group. No. 104, from the moist East- 
Altaian förest range, is the tallest of the two types; it has also a 
greater numher of leaves per straw and is somewhat later than the 
other. This type (No. 105), througli its lower height, smaller numher 
of leaves per straw and greater earliness, seems well adjusted to the 
Piniis silvcstris forests of the drier and warmer Altaian foreland. 
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CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS 

OF BARLEY 

ra. DEVELOPMENT OF THE LATERAL FLORETS 

BY OLOF TEDIN 
WEIBULLSHOLH, LANDSKRONA 


I N a previous paper by H. and O. Tedin (1926) the results were 
presented of a cross between the hulled, two-rowed barley variety 
Prinsess and a naked six-rowed variety. In this cross it was possible 
to demonstrate a linkage between the factnr Z, determining the diffe- 
rence between sterile and fertile lateral florets, and a height factor, H. 
Further, there was some indication that in families segregating in Z, 
the Zz-segregates were in average higher than ZZ and zz segregates. 
In order to study doser this apparent »stimulating effect» of the 
heterozygosity of a single factor, several crosses between two-rowed and 
six-rowed barleys have been studied. The difference in height to be 
demonstrated is, however, very small in comparison with the general 
variation in the material, thus definite results of this investigation may 
never be obtained, at least not in another two or three years. In stu- 
dying several crosses between two-rowed and six-rowed barleys, how- 
ever, we have ohtained a large amount of data regarding the inheritance 
of fertile lateral florets, and a short survey of the results concerning 
this character may be of some interest. 

The cross between Prinsess barley and the naked six-rowed variety 
gave a clear-cut monohybrid segregation in two-rowed and six-rowed, 
no constant intermedium occurring. Thus we concluded (Tedin 1926) 
that one single factor, Z, determined the question of sterile or fertile 
lateral florets, and we tried to explain the dibybrid scheme of 
V. Ubisch (1917, 1919, 1923) by different classification. Further 
the factor T was introduced. In ZZ lines (two-rowed barley) T is 
necessary for the »normal» development of the lateral rudiments, in 
ZZft-plants these rudiments are extremely small; the type resemble.s 
defidens and was cålled subdeficiens. 

In several of the crosses studied since 1926, however, we have 
obtained constant types with some fertile, lateral florets, constant inter- 




CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS OF BARLEY 


353 


medium. Thus our experience is now in full agreement with the results 
of V. Ubiscm, as well as with those of Harlan and Hayes (1920) and 
of Griffee (1925), which all have observed the occurrence of constant 
intermedium. For the factor causing the difference between two-rowed 
and this intermedium we use the symbol W of v. Ubisch. Thus: 
ZW = two-rowed, Zw — intermedium, zW and zw = sk-rowed. 

Some of the new crosses have given further evidence of the exi- 
stence and effect of the factor T, and it has also been possible to study 
the effect of T, as well as of W on the heterozygote Zz. One cross 
that is of special interest may be dealt with in some detail. 

In the cross between subdeficiens {ZZWWtt) and a tetrastichum 
variety, Vega, the first generation was of the common intermediate 
type. In the classification was practically impossible, since evidently 
ZZww-p\anis occurred, which could not with certainty be distinguished 
from ZzW W-helerozygotes. The progeny of 174 F 2 -plants was grown 
in Fa. Among the Fa families some were pure tetrastichum, others 
pure intermedium, others again pure subdeficiens, but no families of 
»normal» two-rowed occurred. From this it was evident, that the con- 
stitution of Vega must be zzwwtt. It was further observed, that in 
families segregRting in Z the Zz-heterozygote was of quite a different 
type in different families. In such families where all ZZ-individuals 
were of siibdef idens Aype (tt) the Zz-plants had very poorly developed 
lateral florets. In fact, in most cases only the occurrence of a minute 
bristle at the end of the glumes indicated the heterozygosity. The ears 
resembled those of »normal» two-rowed, or even subdeficiens. In such 
families where all ZZ-segregates were intermedium the Zz-plants, on 
the contrary, had comparatively strongly developed lateral florets. In 
some cases all these florets were fertile, but the influence of tt was 
noticeable, and Ihey never reached the same size as in the ZzWWTT- 
plants observed in other crosses. Finally, in the families heterozygous 
in W as well as in Z, the classification was just as impossible in Fo. 
Here the ZZWiuft-plants had lateral florets of about the same size 
and development as ZzWW/#-piants, resembling normal two-rowed 
(ZZWWTT). Further, the double heterozygotes ZzWwtt had about 
the same development of the lateral florets as known from other crosses 
to be characteristic of ZzWWTT, and they were intermediate between 
ZzWWtt and Zzwwtt. Only the pure six-rowed, zz-plants, could with 
eertainty be distinguished from the other types. 

All of the 174 families of this cross could be readily classified as 
to the type of segregation, thus a complete analysis of 174 F 2 -plants 
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was obtained. Table 1 gives the types of families, the genetical con- 
stitution of the correspondiog F 2 -plants, numbers obtained and ex- 
pected, and D/m. As can be seen the experimental figures fit the 
hypothesis rather well. 


TABLE 1. F ^-analysis of the cross subdef idens X Vega. 


Segregation- type of family 

Constitution 

Number of families 

of Fj-plant 

expected 

found 

D/m 

Constant siibdeficiens 

ZZWWtt 

10,875 

11 

0,04 

Segreg. in subdef, and intermedium,,. 

ZZWwtt 

21,750 

18 

0,86 

Constant intermedium 

ZZwwtt 

10,875 

8 

0,90 

Segreg. in subdefic., »low-fertility» Zz 
and six-row 

ZzWWtt 

21,750 

27 

1,20 

Segreg. in all possible types 

ZzWwtt 

43,500 

43 

0,09 

Segreg. in intermedium, )>high fertili- 
ty» Zz and six-row 

Zzwwtt 

21,750 

18 

0,86 

Constant six-row 

zztt . . 

43,500 

49 

0,96 

Total number of families 


174.000 

174 1 

1 - 


Another tetrastidium variety, 01201, has been crossed with sub- 
def idens and proved lo have the same constitution as Vega, zzwwtt. 
Vega as well as 01201 have been crossed with -a variety of two-rowed 
barley, obtained from the Australian station Cowra. This variety has 
a »normal two-rowed» development of the lateral florets, and by the 
results of the crosses its constitution was found to be ZZWWTT, In 
the crosses '»CowraT» XVega and ^Cowra» y, 01201 it has been im- 
possible to make a thourough classification, not önly in Fg but even in 
Fg. Fz offers a continuous series of types from subdefidens, ZZWWtt, 
over normal two-rowed, ZZWWTT and the heterozygotes ZzWWtt and 
ZZWwtt to the heterozygotes ZzWWTT, ZzWwTT and ZzwwTT, The 
latter type has the lateral florets very strongly developed, nearly always 
fertile and it is often to be distinguished from true tetrastichum only 
by the shor t and weak awns of the lateral florets. 

In Fa all the expected types of families were obtained. Due to 
the similarity between plants of different constitution, many Fa-fami- 
lies, however, could not be classified as to segregation type. Some 
families, finally, showed an apparent segregation, not to be expected 
upon the hypothesis. In some families there occurred plants with 
lateral florets so strongly developed, that they had to be classified as 
ZzwwTT. But no typical constant intermedium, ZZwwTT was found 
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in th€‘ same families. This may be explained to some extent by the 
small number of individuals in each family, remembering that the 
heterozygote mentioned should occur twice as often as the homozygote. 
In some cases this explanation is insufficient, however, to account 
for the just mentioned discrepancy between the types found among 
the Zz and the ZZ plants, nor other similar discrepancies either. In 
these cases the classification has been even more difficult than usual, 
every transient stage between subdeficiens and the high fertility Zz 
being represented. 

We do not believe, that the failure to classify and Fa of the last 
mentioned crosses, nor the apparent aberrant segregation in some fa- 
milies, invalidate the hypothesis that three faetors, Z, W and T in- 
fluence the development of the lateral florets. The discrepancies may 
be explained by difficulties in classification. 

These difficulties, however, do not depend only upon the mass of 
phenotypes, caused by the simultaneous segregation of the three fae- 
tors mentioned, but they are also greatly inereased by modifiers. When 
F4 and Fr, of the »Coiura» -crosses were studied it became quite evi- 
dent that still more faetors than Z, W and T must be involved. In 
families, that evidently were ZZww, i. e. constant intermedium, there 
was such a wide variation in the development of the lateral florets, 
that it could not be explained only by segregation in T. There was 
not only a wide variation within each family, also the families were 
different, hardly any two of them showing the same mean of develop- 
ment of the lateral florets. In some cases, where all ZZ segregates were 
intermedium with a high degree of fertility of the lateral florets, it 
was even difficult to distinguish between some Zr-plants and the pure 
six-rowed zz\ in some cases plants classified as Zz proved, by analysis 
of the next generation, to be zz, and vice versa. 

It is quite possible, that not all the »modifiers» have such a small 
effeet upon the development of the lateral flowers, that they should 
correctly be classified as »modifiers». If only the two crosses with 
'ttCowray^ had been studied, it would have been impossible to recognize 
and analyse properly the faetor T, perhaps even W, these faetors would 
then have been ineluded in the large group of »modifiers». It is 
possible, that if the analysis had been carried still further, some of 
the so called modifiers had »come out clear» just as W and T in some 
crosses, and still a couple of symbols should then have to be added 
to the number of faetors in barley. Since such an analysis seems to 
be of comparatively small interest, and since the main issue of the 
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work was the study of the relation of plant height to the factor Z, we 
have made no attempts to analyse in detail any more factors. 

The study here presented offers an interesting instance of the 
development of the analytical work on a certain character. The first 
cross gives a simple monohybrid segregation, the following ones in- 
troduce two others factors, that may be readily analysed, but finally 
$0 many factors are foiind to be involved, that no further analysis is 
possible. With our experience we are inclined to State, that the in- 
heritance of fertile lateral florets in some cases may represent a typical 
case of quantitative inheritance. A large number of factors influences 
the character, and even if a considerable difference exists between the 
effects of these factors, it would probably be hard to make a clear 
distinction between »main factors» and »modifiers» for this character 
(comp. Tedin 1925, page 280). 

One of the factors, Z, is, however, qualitatively different from the 
others. The important fact is not, that its effect is the greatest, but 
we have never been able, in all our material, to find any appreciable 
influence of the other factors upon the fertility of the lateral florets 
of zz-plants. It seems, as if zz alone caused the highest possible fertility 
of the lateral florets, fixing at the same time this fertility beyond the 
reach of influence of other factors. On the other hand, all other 
factors, increasing the development of the lateral florets, together with 
ZZ seem to give a type readily distinguishable from zz. Thus Z may 
rightly be denoted as »the main factor for fertile lateral florets», whereas 
W and r, although they have a considerable effect, belong to another 
dass of factors, which probably grades down to insignificant modifiers. 


SUMMARY* 

1. The inheritance of fertile lateral florets in barley has been 
studied on an exlensive scale. Three factors influencing this character, 
known already from earlier investigations, have been studied, viz. Z, 
W and r. Further, the existence of an unknown number of modi- 
fiers, influencing this character, has been demonstrated. 

2, The effects of the different factors may be characterized in 
the following way: 

a. Z is the main factor influencing the character studied, zz in- 
dividuals always having fully fertile and fully bearded lateral florets, 
the development of which does not seem to be influenced to any 
appreciable extent by the other factors. 
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b. In ZZ individuals the degree of the development and the fer- 
tility of the lateral florets is greatly varying, biit they are always un- 
bearded or, perhaps, in some cases a few flowers have somewhat 
pointed awns. W decreases, w increases this fertility, Ihiis ZZWW 
individuals have always sterile lateral florets, in ZZww they are more or 
less fertile. T increases, t decreases the size of the lateral florets, and 
in ZZww, t seems to decrease their fertility, but in ZZWW, T alone 
does not cause fertility. 

c. Also in Zr individuals the degree of fertility is varying, but 
there is always at least some trace of a beard. In ZzWWtt no fertile 
lateral florets have been found; the beard is reduced to a minute 
bristle. In ZzWWTT the florets are occasionally fertile, in Zzwwtt and 
ZzwwTT this fertility is higher and also the beard is better developed, 
althougli iisually not fully. If modifiers favoring the development of 
the lateral florets are accumulated in a ZzwwT T Andividivdl the beard 
of these florets may be so well developed, that the individual becomes 
almost indistinguishable from zz. 


LITERATURE CITED* 

1. Griffee, F. 1925. Correlafed inheritance of boiunical characicrs in harlcy and 

maniicr of rcaction to Helminthosporium sativum, — Journal agricultural 
research 30: 915 — 938. 

2. Harlan, H. V. and Hayes, H. K. 1920. Occurrence of the fixed inlermediale, 

Hordeum intermedium haxtoni, in crosses belweeii Hordeum inilyare palli- 
dum and Hordeum distichum palmella. — Journal agricultural research 
19: 575—591. 

3. Tedin, O. 1925. Vererbung, Variation und Systematik in der Gallung Camelina, 

— Hereditas VI: 275 — 386. 

4 . Tedin, H. and O. 1926. Contributions to the genetics of barley. I: Type of 

spike, nakedness and height of plant. — Hereditas VII; 151 — m 

5. Ubisch, g. v. 1917. Beitrag zu einer Faktorenanalyse von Gcrste. — Zeilschr. 

f. ind. Abst.- und Vererb.-lehre, 17; 120 — 152. 

6. — 1919. II. Beitrag zu einer Faktorenanalyse von Gerste. — Ibid." 20: 65 — 117. 

7. — 1923. IV. Beitrag zu einer Faktorenanalyse von Gerste. — Berichle der 

deutsch. botan. Gesellschaft. 41 : 79 — 84. 




I. A. B. 1.75. 

WSSEIAL AGBICn|U|mAL RESBABCH 
INSTrrUTiliéRARY 
NEW DELHI. 


Ottte of iflsuo. 1 Date of issue. |'Date of issue* 




